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DIE KEIMUNG DER KARPOSPOREN VON BATRACHOSPERMUM. 


Von 
LOTHAR GEITLER 
(Wien.) 


Mit 1 Textabbildung (14 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 16. August 1936.) 


Die Keimung der Karposporen der Süßwasserflorideen wurde bisher 
nicht eingehend untersucht. Srropor bildet den Vorgang in seinem 
klassischen Werk für einige Batrachospermum-Arten ab (Taf. 3, 18, 28, 44); 
die Bilder wie der Text (S. 189, 190) zeigen, daß zu Beginn der Keimung 
eine auffallende leere ,,Blase“ entsteht, die dem Keimling noch eine 
Zeitlang anhaftet. Nach Srmopors Schilderung entsteht die Blase da- 
durch, daß die kugelige Karpospore eine fadenförmige Ausstülpung treibt, 
in die der plasmatische Inhalt einwandert; durch eine Wand würde dann 
dieser lebende Teil mit Plasma, Kern und Chromatophoren von der leeren, 
toten Blase, die dem ursprünglichen Körper der Karpospore entspricht, 
abgegliedert werden. ScHILLER (1925, S. 174) meint in bezug auf Batra- 
chospermum: „Die Keimung der Monosporen und Karposporen scheint 
noch kaum beobachtet zu sein.“ SKuyA (1931) bildet für Sirodotia huil- 
lensis Karposporenkeimlinge ab, welche die auffallende leere Blase zeigen, 
ohne im Text näher auf ihre Entstehung einzugehen. Neuerdings schildert 
M. ROSENBERG in vorläufiger Form die in Kultur erzielte Keimung der 
Karposporen von Lemanea torulosa; eine besöndere Differenzierung der 
Keimlinge wird nicht erwähnt und ist auch aus den Figuren nicht er- 
sichtlich. 

Unter den marinen Florideen wurde der gleiche von SIRODOT an 
Batrachospermum beobachtete Keimungsvorgang für andere Nemalionales 
und für einige Cryptonemieen von BERTHOLD, THURET und BORNET, 
ROSENVINGE und KırLıan angegeben. KyLiN untersuchte diesen von 
ihm ,,Keimschlauchtypus“ genannten Vorgang bei Nemalion, ebenfalls 
ohne wesentlich mehr zu erwähnen, als daß der Inhalt der Karpospore sich 
in den Keimschlauch ‚entleert‘ (hier die älteren Literaturangaben). 

Durch einen Zufall bot sich mir die Gelegenheit, die Keimung der 
Karposporen von Batrachospermum densum zu verfolgen und damit die 
an sich unwahrscheinliche Darstellung SımopoTs, derzufolge die Blase 
keine eigentliche Zelle und die Querwand keine echte Querwand wäre, 
richtig zu stellen und einige ergänzende Beobachtungen zu machen. 
Die untersuchten Pflanzen stammten aus einem Bach bei Kühnsdorf 
(Kärnten)!. Die reifen, in den älteren Thallusteilen in großen Mengen 


1 Abfluß des Teiches bei der Mühle „Wasserhaufen‘ westlich von Kühnsdorf 
nächst der Magdalenenkapelle. 
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gebildeten Karposporen keimten, wie dies schon SIRODOT sah, nach 
ihrem Austritt aus den Sporangien innerhalb der Thallusgallerte, so daB 
sich die Beobachtung der Keimungsstadien sehr einfach gestaltete. 
Außer lebenden wurden auch in Alkohol-Eisessig fixierte und mit Karmin- 
essigsäure oder EHRLICHSs Hämatoxylin gefärbte Thalli untersucht. 

Die eben aus den Sporangien ausgetretenen und vor deren Mündung 
liegenden Karposporen sind zunächst unbehäutet und besitzen die + ellip- 
soidische oder birnförmige Gestalt der Sporangien. Sie kugeln sich dann 





Abb. 1. Batrachospermum densum. a abgekugelte Karpospore, b—g normale Keimung, 
h abnormer Keimling (Bildung des ‚„„‚Keimschlauchs‘ gehemmt, inäquale Teilung beibehalten); 
alle stark (g etwas weniger stark) vergrößert, nach dem Leben; es wurden die Chromato- 
phoren, Stärkekörner und, soweit sichtbar, die Kerne eingezeichnet, i, j einzellige Keim- 
linge, mit Alkohol-Eisessig fixiert: man sieht die abgehobene Membranschicht und den 
Zellkern (in j in Prophase). — k—n Ältere Keimungsstadien, schwach vergrößert, 
halbschematisch. 


ab und bilden eine dünne, feste Membran aus. Die verhältnismäßig 
kleinen und blassen Chromatophoren liegen zentral und sind von zahl- 
reichen Körnchen — hauptsächlich Stärkekörnern — umgeben (Abb. 1a); 
in dieser ziemlich undurchsichtigen Ansammlung liegt auch der Zellkern. 
Die Keimung beginnt mit dem Abbau der Körnchen und der Entfaltung 
der Chromatophoren, die alsbald an eine Stelle der Zellperipherie wandern, 
wo sich eine leichte Vorwölbung ausbildet (Abb. 1b). Die Ausstülpung 
wächst allmählich heran und enthält dichtes, fast homogenes Plasma, 
während sich der ursprüngliche Karposporenkörper allmählich mit Zell- 
saft füllt. In die Ausstülpung wandern schließlich die Chromatophoren 
ein. Die erste Querwand trennt dann die chromatophorenlose kugelige 
Zelle — die im folgenden Basalzelle genannt sei — von der ersten Faden- 
zelle (dem ,,Keimschlauch“ Kyuıms), die das gewohnte Aussehen einer 
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Chantransia-Zelle besitzt (Abb. 1c—f). Bereits im Leben läßt sich er- 
kennen, daß die Basalzelle unmittelbar nach ihrer Entstehung nicht 
völlig inhaltsleer ist, sondern sehr stark vakuolisiertes Plasma mit Stärke- 
körnern enthält; in manchen Fällen kann man auch einen der Wand an- 
liegenden Zellkern erkennen (Abb. le, g)?. 

Es ergibt sich somit, daß die Wand, welche die ‚‚Blase‘‘ von der Faden- 
zelle trennt, eine echte Querwand ist, die im Verlauf einer Zellteilung 
entsteht, und daß die ,,Blase“ nicht ein zurückgebliebener Zellteil, sondern 
eine ganze Zelle ist. Die Keimung beginnt also mit einer inäqualen Zell- 
teilung. Die Mitose selbst ließ sich in meinem Material nicht fortlaufend 
beobachten, ihr Vorhandensein steht aber außer Zweifel; Abb. 1j zeigt 
den Karposporenkern in Prophase. 

Die ungleiche Aufteilung des Karposporeninhalts auf die ersten 
beiden Keimlingszellen ist im einzelnen verschieden stark ausgeprägt. 
In der Mehrzahl der Fälle verbleiben in der Basalzelle nur geringe Plasma- 
mengen mit wenigen Stärkekörnern und keine Chromatophoren; manch- 
mal bleiben jedoch ein Chromatophor oder seltener zwei Chromatophoren 
zurück; immer ist die Verteilung jedenfalls sehr ungleich. Die Teilung 
selbst erfolgt manchmal frühzeitig, solange die Fadenzelle noch kurz ist 
(Abb. le), meist aber erst zu einem späteren Zeitpunkt, nachdem die 
Fadenzelle bereits herangewachsen ist (Abb. 1j). Die Querwand entsteht 
in der Ausstülpung und meist von der Basalzelle etwas abgerückt. 

Als bemerkenswerte Abnormität konnten in Material, das 3 Tage 
lang im Zimmer stand, vereinzelt Keimlinge beobachtet werden, bei 
welchen die Bildung der Ausstülpung gehemmt war, die erste Teilung 
aber ablief und den typischen inäqualen Verlauf nahm (Abb. 1h). Die 
Differenzierung des Keimlings in zwei physiologisch und morphologisch 
ungleichartige Zellen ist also in der Organisation sehr fest verankert. 

Das weitere Schicksal der Basalzelle besteht darin, daß sie, während 
sich die Fadenzelle weiter teilt, allmählich inhaltsleer wird. Die Körnchen 
nehmen an Zahl und Größe ab, die etwa vorhandenen Chromatophoren, die 
Plasmawaben und der Kern verschwinden, bis schließlich eine leere Mem- 
branblase übrigbleibt, die infolge des fehlenden Turgordrucks zusammen- 
fällt und sich unregelmäßig einfaltet, wie dies auch auf den Bildern 
SIRODOTs zu sehen ist. Auffallend ist, daß der Inhalt tatsächlich ,,ver- 
schwindet‘, also ohne weitere Veränderungen restlos gelöst wird. Im 
Gegensatz zu anderen Fällen zugrunde gehender Kerne erfolgt in der Basal- 
zelle keine Pyknose des Kerns. 

Der Ablauf der Keimung innerhalb der Thallusgallerte ermöglicht 
weiterhin zu beobachten, in welcher Richtung die erste Teilung abläuft. 
An schonend präparierten Thallusstücken läßt sich eindeutig feststellen, 


1 Deutlicher wird der Kern nach Färbung fixierten Materials; an frischem Mate- 
rial läßt er sich mit Karminessigsäure nicht deutlich sichtbar machen, da die 
Batrachospermum-Kerne chromatinarm sind. 

1* 
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daß die Ausstülpung nicht an einer beliebigen Stelle der kugeligen 
Karpospore auftritt, sondern ausnahmslos in bezug auf den Mutter- 
thallus nach innen gekehrt, also den Sporangien zugewendet ist. Der 
Kern zeigt dabei keine bestimmte Lagebeziehung zur Stelle des Aus- 
treibens, sondern liegt der Ausstülpung bald gegenüber, bald mehr seitlich 
in der Basalkugel. 

Die anscheinend apolare kugelige Karpospore besitzt also tatsächlich 
eine bestimmte Polarität. Die Längsachse des Keimlings ist identisch mit 
der der noch nicht abgekugelten Karpospore bzw. des Sporangiums, der 
vordere Pol des Keimlings entspricht dem Basalpol der Karpospore, die 
Basalzelle entsteht aus dem Apikalpol der Karpospore. Es ist wahrschein- 
lich, daß ein Fall autonomer Polarität vorliegt. Doch läßt sich ohne experi- 
mentelle Untersuchungen die Möglichkeit nicht völlig ausschließen, daß 
die Polarität durch Außeneinflüsse induziert wird; in dieser Weise könnte 
das von außen her einfallende, die Karposporen vorwiegend einseitig tref- 
fende Licht wirken. Im Gegensatz zu dem entsprechenden Verhalten der 
keimenden Equisetum-Spore, in welcher eine Ansammlung der Chroma- 
tophoren an der Lichtseite eintritt, würde in der Karpospore die Wande- 
rung in entgegengesetzter Richtung erfolgen. Die Tatsache der auffallend 
regelmäßigen Orientierung der Keimlinge spricht aber in Hinblick auf die 
kaum so regelmäßigen Lichtverhältnisse in der Umgebung des Karpo- 
sporangiumbüschels gegen die Annahme einer durch den Lichteinfall 
induzierten Polarität!. 

Ein weiteres bemerkenswertes Verhalten besteht darin, daß bei der 
Keimung eine Membranhülle abgestreift wird. Im Leben erscheint die 
Membran der jungen Keimlinge zwar völlig einheitlich, und die Karpo- 
sporenwand scheint zur Gänze in den Keimling einbezogen zu werden. 
An mit Alkohol-Eisessig fixierten Keimlingen läßt sich jedoch beobachten, 
daß sich eine zarte Membranschicht von der Oberfläche der Basalzelle 
abhebt (Abb. li, j). Ob diese an der Stelle der Ausstülpung gesprengt 
wird oder verschleimt, läßt sich nicht sicher entscheiden. Jedenfalls aber 
verläuft der Keimungsvorgang in gewissem Sinn endogen und ist daher — 
obwohl die Karposporen keine eigentliche Ruhezeit durchmachen — 
im morphologischen Sinne mit der Keimung einer Cyste vergleichbar. 
Da die Membranschicht bereits an einzelligen Keimlingen sich abhebt, 
ist der Vorgang nicht als Absterbeerscheinung der zugrunde gehenden 
Basalzelle aufzufassen. 

Die weitere Entwicklung des lebensfähigen Teiles des Keimlings schildert 
in großen Zügen bereits SIRODOT. Die primäre Fadenzelle wächst unter 


1 Um eine gleiche regelmäßige Orientierung der Zquisetum-Keimlinge zu er- 
zielen, ist eine sehr genaue Festlegung des Lichteinfalls nötig. — An Keimlingen 
mariner Florideen fanden ROSENVINGE, NIENBURG, Kırııan und Ky in (hier die 
Literaturangaben) keinen orientierenden Einfluß des Lichtes; doch wurden die Ver- 
suche wohl ziemlich roh ausgeführt. 
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Teilungen und Seitenastbildung zur Chantransia-Pflanze heran. Das Auf- 
treten der Seitenäste ist keiner besonderen Regel unterworfen; doch 
bildet meist die erste Zelle frühzeitig einen wohl als Rhizoid aufzufassenden 
Ast, der „abwärts“ wächst und sich in die Richtung des Hauptfadens 
einstellt; die Basalzelle hängt dann diesem scheinbar einheitlichen 
Faden seitlich an (Abb. 1k—m). Bemerkenswert ist, daß bereits wenig- 
zellige Pflanzen Monosporen bilden können (innerhalb der Gallerte der 
Mutterpflanze! Abb. In). Nicht selten bilden sich die Endzellen der 
Äste in lange, farblose, zellsaftreiche und leicht abbrechende Haare um, 
wie sie typischerweise der Batrachospermum-Pflanze zukommen. In 
einigen Fällen sah ich an noch wenigzelligen Keimlingen innerhalb der 
Gallerte der Mutterpflanze Batrachospermum-Sprosse in Bildung. 


Die Beobachtungen zeigen, daß die Keimung der Karposporen mit 
einer charakteristischen inäqualen Teilung verbunden ist, der eine — 
wahrscheinlich autonome — polare Anordnung des Zellinhalts vorangeht. 
Der eigentliche Keimungsvorgang besteht in der Bildung einer Zell- 
ausstülpung an einer durch die Polarisierung, nicht durch die Lage des 
Zellkerns bestimmten Stelle; dabei erfolgt Abheben der äußersten Mem- 
branschichte der Karpospore. Der plasmatische Inhalt mit den Chroma- 
tophoren wandert größtenteils in die Ausstülpung, hierauf teilt sich der 
Kern, und es bildet sich die erste Querwand, welche die weiter entwick- 
lungsfähige primäre Fadenzelle von der fast inhaltsleeren, später zugrunde 
gehenden Basalzelle trennt. Eine funktionelle Deutung dieser Vorgänge 
scheint ausgeschlossen. Vergleichend morphologisch läßt sich das Ver- 
halten vielleicht als eine stark veränderte Keimung einer Dauerzelle 
auffassen, für die ja ebenfalls das Übrigbleiben einer „Leiche‘‘ be- 
zeichnend ist. 
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(Aus dem Laboratorium für organische Chemie der Staatsuniversität zu Moskau 
und EiweiBlaboratorium des organischen chemischen Instituts der Akademie der 
Wissenschaften der USSR.) 


UNTERSUCHUNGEN AUF DEM GEBIET DER TABAKCHEMIE. 
5. Mitteilung. 
SIND PROTEINE IN FERMENTIERTEN TABAKBLÄTTERN ENTHALTEN? 


Von 
N. I. Gawritow und W. M. Romanow. 


(Eingegangen am 14. Juni 1936.) 


Es ist von uns gezeigt worden !, daß man mit der Methode von Barn- 
STEIN unrichtige Werte erhält, nicht nur wenn man den Eiweißstickstoff 
in Tabaken, sondern überhaupt Lösungen untersucht, in denen neben 
echten Eiweißstoffen auch Zersetzungsprodukte derselben enthalten sind, 
denn diese werden durch das basische Kupfersulfat niedergeschlagen 
und erhöhen den Stickstoffgehalt der Barustersnschen Fällung. Zu- 
sammen mit A. KoPERINA haben wir schon früher festgestellt, daß es 
in sauren, neutralen und sogar in schwach alkalischen (MgO) wässerigen 
Auszügen aus fermentierten Tabaken nur sehr wenig Verbindungen 
mit hydrolysierbarer Peptidbindung (Proteine) gibt. Wir folgerten aus 
diesen Befunden, daß in fermentierten Tabaken keine in schwachen 
Alkalien und Säuren löslichen Eiweißstoffe enthalten sind. 

Dennoch haben A. J. Smmrnow und V. P. IswoscHTscHIKow ? wieder 
einen Versuch gemacht, die Änderungen der stickstoffhaltigen Ver- 
bindungen beim Trocknen von gelben Tabaken mittels der unvollkom- 
menen Methode von BARNSTEIN zu verfolgen. Obgleich die BARNSTEIN- 
schen Fällungen der von ihnen untersuchten Tabake 4—9% Stickstoff 
aus Nichteiweißstoffen enthielten, begnügten sich diese Autoren mit 
einer solchen Genauigkeit (?) und zogen eine Reihe von Schlüssen auf 
Grund dieser schon als irrtümlich anerkannten Methode. 

G.ILsın ® hat in demselben Institut von neuem versucht, einem großen 
Teil des Tabakstickstoffs Eiweißcharakter zuzuschreiben. Obwohl vom 
Autor nicht angegeben wird, auf welche Weise die von ihm untersuchten 
Tabake bearbeitet waren, läßt der Hinweis auf Exportsorten daran 
denken, daß er es mit stark fermentierten Tabaken zu tun gehabt hat. 


1 GavriLow, N. und A, Koperina: Biochem. Z. 214, 135 (1929). — GAVRILOW, 
N. und A. Taranowa: Biochem. Z. 214, 150 (1929). 

2 SmIRNOW, A. J. u. V. P. IswoscHTscHikow: The changes in the composition 
of nitrogenous groups of tobacco during the storing period. Bull. 71 (1930). State 
institute for tobacco investigations. 

3 In, G.: The nitrogenous substances in tobacco. Bull. 90, 31 (1932). Insti- 
tute for Tobacco industry of the USSR. 
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Wie man erwarten konnte, führte die Methode von BARNSTEIN den 
Forscher zu dem Ergebnis, daB 25% des Gesamtstickstoffes im Alkohol- 
extrakt des Tabaks den Proteinen angehören. 

Wir beschlossen noch einmal, sorgfältig nach Eiweißstoffen in fer- 
mentierten Tabaken zu forschen; aber wie in unseren vorigen Unter- 
suchungen und wie darauf ILsın in seiner Arbeit, konnten wir auch dieses 
Mal keine reinen Eiweißpräparate isolieren. Man kann aber dennoch auf 
Grund dieser 3 Arbeiten die Meinung formulieren, daß die Proteinkom- 
plexe des Tabaks sich in einem Zustand befinden, aus dem sie erst durch 
Behandlung mit Natronlauge und dabei auch nur teilweise in Lösung 
übergeführt werden können. 

Größere Proteinmengen sind auf irgendwelche Weise mit den Zellen- 
wänden eng verbunden. Wir stellten fest, daß in den 21,15% des in den 
Alkoholauszug übergegangenen Tabakstickstoffs kein durch Peptid- 
bindungen gebundener Stickstoff enthalten war. Nach der Methode 
von BARNSTEIN kann man aber in diesem Extrakt bis 3% Proteinstick- 
stoff (2,78%) auffinden. Selbstverständlich können in Extrakten von 
organischen Lösungsmitteln keine Proteine enthalten sein. 

Ein Auszug, der mit Wasser bei 50—60° aus Tabak dargestellt worden 
war, enthielt auch keine merklichen Mengen Peptidstickstoff. Die 
Zunahme des Aminostickstoffs nach der Hydrolyse betrug 3,74% ; sie 
deutet wohl auf das Vorhandensein einer geringen Menge von Peptid- 
bindungen, die aber eher aus Diketopiperazinen als aus Eiweiß stammen. 
Der Essigesterextrakt dieser Lösung gab deutliche Pikrinsäurereaktion, 
so daß der ‚„BARnsSTEINnsche Stickstoff“ dieser Fraktion wohl haupt- 
sächlich durch die Diketopiperazine des Tabaks vorgetäuscht wird. 

In den alkalischen Auszug gingen Verbindungen über, die schon 
recht viel Peptidbindungen besaßen. Ebenso wie ILsın konnten auch wir 
eine hochmolekulare Substanz isolieren, die im ungereinigten Zustand 
sehr viel NH,-Stickstoff und wenig Gesamtstickstoff (6,68%) enthielt. 
Nach seiner Reinigung wurde ein Präparat mit 11,28% Stickstoff, aber 
noch sehr viel Asche (6,37%) erhalten, obwohl es durch Elektrodialyse 
gereinigt war. Die Analyse der Stickstofformen nach der Hydrolyse 
dieser Substanz deutete auf ihre Eiweißnatur. Es muß bemerkt werden, 
daß die Substanz schwer zu hydrolysieren ist und viel Huminstoffe liefert. 

Nach der Fällung der Eiweißfraktion enthielt der alkalische Extrakt 
praktisch keine Verbindungen mit Peptidstickstoff (NH,-Stickstoff vor 
der Hydrolyse 0,17%, nach der Hydrolyse 1,6%), woraus sich ein 
Maximalwert für den Eiweißgehalt der Lösung von 2% ergibt. 

Nach allen Extraktionen verblieben noch 33,1% des Stickstoffs in 
den Zellwänden des Tabaks. Unsere Untersuchungen führten uns zu dem 
Ergebnis, daß dieser Stickstoff hauptsächlich den Eiweißstoffen angehört. 

Durch Behandlung mit kochendem Wasser wurde aus dem Tabak- 
rest eine eiweißähnliche Substanz isoliert, die sehr an das Präparat aus 














N N. I. Gawrilow und W. M. Romanow: 
dem alkalischen Extrakt erinnerte. Durch die Reinigung dieser Substanz 
und ihre Hydrolyse wurde diese Ahnlichkeit noch erhéht. 

Nach vollständiger Hydrolyse der Zellwände wurden 88% ihres 
Stickstoffgehalts in der Lésung wiedergefunden; der Stickstoff stammte 
aus Aminosäuren. Die Bestimmung der Stickstoff-Formen ergab eine 
ähnliche Verteilung, wie sie gewöhnlich in Protein vorgefunden wird. 
Der Tabak in dem sich nach BARNSTEIN 75,88% Eiweißstickstoff be- 
finden, enthält also eigentlich: 


in den Zellwanden......... 33,11% Eiweißstickstoff 
in der Fällung des Alkaliextrakts . . 4,21% (4,92—0,71) ss 
im Filtrat des Alkaliextrakts . . . . 2,0% (1.6- 5) . 


Im ganzen 39,32% „ 

In fermentierten Tabaken ist der nach BARNSTEIN bestimmte Stick- 
stoff nicht um 10—7% höher als der wahre Gehalt an Eiweißstickstoff, 
wie SMIRNOW annimmt, sondern mehr als zweimal größer als der aus 
der Menge der Peptidbindungen berechnete Wert. 


Experimenteller Teil. 


Als Material für unsere Untersuchungen des Proteinkomplexes in fermentiertem 
Tabak diente uns der Tabak ,,Suchum“ Nr. 10 von der Ernte des Jahres 1931. 
Wir erhielten ihn von der Fabrik ,,Dukat‘ in Moskau. Die Blätter wurden fein 
geschnitten, bei Zimmertemperatur während 1—2 Tagen getrocknet und in einem 
Porzellanmörser fein zerrieben. Das erhaltene Pulver wurde durch ein 0,5 Sieb 
durchgesiebt. Die Stengel lassen sich nur schwer pulverisieren, aber durch wieder- 
holtes Reiben und Sieben wurde doch endlich alles in ein gleichmäßiges Pulver 

übergeführt. Dieses feine 





Tabelle 1. Mehl wurde in einer Glas- 
In % der büchse aufbewahrt und für 
Stickstoff-Formen ur | EX. alle folgenden Untersu- 


chungen verwandt. 
Zuerst bestimmten wir 











u IRRE „= 2. die Stickstoff-Formen im 
iweiB-N nach BARNSTEIN ‚856 , Tabak; der Gesamtstick- 
Eiweiß-N nach Monr . . 1,431 58,50 so v4 rg 4 

oe tee stoff wurde nach KJEL 
Nikotin-N. ....... 0,142 5,79 d iweiß-Stick 
Ammoniak-N . . . . .. 0,238 9,72 DAHL, der Eiweiß-Stick- 
NE ine 0,131 5,36 Stoff nach BARNSTEIN und 


nach MoHr, Nikotin nach 
Prret und SCHMIDT, Am- 
moniak nach Lona und der Amidstickstoff nach der Methode von SacussE- VICKERY 
bestimmt. Die Ergebnisse der Analyse sind in obenstehender Tabelle enthalten. 


Vorläufige Untersuchung. 


Um die Proteine im fermentierten Tabak aufzusuchen, extrahierten wir 100 g 
Tabakmehl nacheinander mit Alkohol, Essigester, Petroläther, Wasser bei 50—60° 
und endlich mit Alkali. Nach jeder Extraktion wurde das Lösungsmittel mit Aus- 
nahme des Alkohols abdestilliert und der Rückstand auf ein bestimmtes Volumen 
mit Wasser verdünnt. In dem ungelösten Rest (rohe Zellulose) wurde auch der 
Eiweißgehalt bestimmt. In jeder Fraktion sowie im ungelösten Rest wurde eine 
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KsELDAHL-Bestimmung durchgeführt. Die Verteilung des Gesamtstickstoffs in 
den verschiedenen Fraktionen ist in Tabelle 2 zusammengestellt. 


1. Behandlung mit Alkohol. 


100 g Tabakmehl wurden in 2 SOXHLET-Apparaten mit 96% Alkohol auf einem 
Wasserbad extrahiert, bis die Lösung sich nicht mehr färbte. Die Extraktion 


dauerte 120 Stunden; der 

















Alkohol wurde mehrere Tabelle 2. 
Male gewechselt. ing auf 100 
Der intensiv gefärbte Fraktionen Nftfrockener (hay 

Extrakt wurde auf einem 
pig armored ga =m a RE 0,5173 | 21,15 

7‘ : Essigätherextrakt . . . . 0,0217 0,88 
hitzen befreit. Nach Ver- 18 < 

2 Petrolätherextrakt . . . . 0,0058 0,23 
dampfen des Alkohols ver- Wässeriger Extrakt 
blieb eine dunkle Masse, (t°—650—60"). . . …. 0,4926 20,13 
die von außen mit einer Alkalischer Extrakt . . . 0,6116 25,19 
paraffin- oder harzähn- Ungelöster Tabakrest 0,8097 33,11 
lichen Kruste bedeckt war. Summe 2,4632 100,69 
Der Rückstand löst sich Gesamtstickstoffdes Tabaks 2,446 100,0 


weder in Wasser noch in 
Äther. Er wurde deshalb wieder in warmem Alkohol gelöst und vom ungelöst 
gebliebenen Rest abfiltriert. Nach Wasehen mit Alkohol und Trocknen über 
Schwefelsäure im Vakuum wog dieser Rest 0,6098 g und enthielt 1,54% Stickstoff. 
Er bestand augenscheinlich aus einem hochmolekularen Kohlenwasserstoff mit 
Beimengungen stickstoffhaltiger Substanzen. 

In Filtrat wurden Gesamtstickstoff, Eiweißstickstoff nach BARNSTEIN und 
nach Mour, «-Aminostickstoff vor und nach der Hydrolyse, Nikotin, Ammoniak 
und Amidstickstoff bestimmt. 

Zur Hydrolyse wurden 100 ccm Filtrat genommen. Nach Ansäuern wurde der 
Alkohol abgedampft und soviel Salzsäure zugegeben, daß ihre Konzentration in 
der Lösung 25% betrug, und diese 8 Stunden auf dem Wasserbad und 8 Stunden 
auf einem Asbestnetz erhitzt. Nach Neutralisation der Salzsäure mit Soda wurden 
die Huminstoffe abfiltriert und gewaschen, während das Filtrat auf ein bestimmtes 


Volumen gebracht und 











nach Destillation des Am- Tabelle 3. 
moniaks im Vakuum über ge en 

MgO der Aminostickstoff- der Ein in % des 
bestimmung nach van Se a ++ "3 Gesamt-N 
SLYKE unterworfen wurde. 

Nebenstehende Tabelle Gesamt-N . . . . . . . 0,5173 21,15 
gibt die Stickstoffvertei- Amino-N vor be iow se 0,0929 4,06 
lung des Alkoholextraktes. Amino-N nach derHydrolyse 0,1232 5,03 

Es ist ersichtlich, daß Eiweiß-N nach BARNSTEIN 0,0680 2,78 
mehr als ein Fünftel des Eiweiß-N nach Mone 0,0 0,0 
Gesamtstickstoffs in den en N seen er = 
Alkoholextrakt übergeht; Quen. °C ‘ ‘ 

» owe’ Pr 0,0124 0,51 





darunter befindet sich fast 
das ganze Nikotin. 
Die Differenz zwischen dem «-Aminostickstoff vor und nach der Hydrolyse 


war nur gering. Nach BARNSTEIN wurden 2,78% Eiweißstickstoff und nach Moxr 
kein Stickstoff erhalten. Es ist klar, daß man von Eiweißstickstoff im Alkohol- 
extrakt gar nicht sprechen kann. 
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2. Essigester- und Petrolitherextrakte. 

Der von Alkoholextrakten zuriickgebliebene Rest wurde nacheinander mit 
Essigester und Petroläther extrahiert. Jede Extraktion dauerte 50—60 Stunden. 
Es gingen nur sehr wenig Substanzen in die Auszüge über. Die Stickstoffverteilung 
stellte folgendes Bild dar: 

1. Essigesterextrakt: Gesamtstickstoff — 0,0217% von 100 g Tabak, ent- 
sprechend 0,88% des Stickstoffgehalts. 

2. Petrolätherextrakt: Gesamtstickstoff — 0,0058% von 100 g Tabak; 0,23% 
des Stickstoffgehalts. 

Der Stickstoffgehalt war zu gering, um die einzelnen Stickstoff-Formen be- 
stimmen zu können; jedenfalls war es kein Proteinstickstoff. 


3. Wässeriger Extrakt (50—60°). 


Der extrahierte Tabak wurde in einer Porzellanschale vom Lösungsmittel be- 
freit; der lufttrockene Rest wog 80,5 g. Es waren also 19,5% in die organischen 
Lösungsmittel übergegangen. 

Nach 2stündigem Extrahieren mit Wasser auf einem Wasserbad bei 50—60° 
wurde der Rest zentrifugiert und die Lösung filtriert. Die Extraktion wurde 9mal 
wiederholt. Das Filtrat wurde im Vakuum bei 40° bis zur Sirupkonsistenz ein- 
gedampft, wobei sich ein Niederschlag bildete. Die mikroskopische Untersuchung 
zeigte, daß ein Teil dieses Niederschlags sich in Alkali auflöste und ein anorganischer 
kristalliner Rest zurückblieb, der in Alkalien unlöslich war. Der Sirup wurde des- 
halb bis zur deutlich alkalischen Reaktion gegen Lakmus alkalisiert und vom 
Niederschlag abzentrifugiert, der Niederschlag mit Alkohol und Äther gewaschen 
und über Calziumchlorid getrocknet. 

Gewicht des Niederschlags 4,5802 g; Stickstoffgehalt nach KseLpauı 0,47% 
der Trockensubstanz. 

Das schwach angesäuerte Filtrat wurde auf 250 ccm verdünnt. Nach einigem 
Stehen bildete sich ein Niederschlag, der abzentrifugiert, mit Alkohol und 

Äther gewaschen und über 
Tabelle 4. Schwefelsäure im Vakuum 














— getrocknet wurde. Ge- 
Stickstoff-Formen lufttrockener |Nin% des wicht des Niederschlags 
Substanz 0,2232 g, Stickstoffgehalt 
3,525%. 

Gesamt-N. . . . . . . . 0,4926 20,13 Das zweite Filtrat wurde 
Amino-N vor der Hydrol 0,1317 5,60 auf 550 ccm aufgefüllt und 
tg ydrolyse 22e = die verschiedenen Stick- 
Iwelb-N nac ARNSTEIN A , toff-F besti t (s. 
Ammoniak-N . . . . . . 0.0822 oe sane zus (s 

ge eS ie ee 0,0242 0,98 F 


Nach der Hydrolyse 
hatte der Aminostickstoff- 
gehalt weniger als ums Doppelte zugenommen (von 5,6 auf 9,3%), was auf voll- 
ständige Abwesenheit nicht nur von Eiweißmolekülen, sondern auch von zusammen- 


gesetzten Polypeptiden deutet. 


4. Extraktion mit einer 0,5% Lösung von NaOH. 

Ohne das Material nach der Extraktion mit Wasser zu trocknen, führten wir 
die Extraktion mit NaOH aus. Nach gründlichem Rühren wurde das Gemisch 
absitzen gelassen, zentrifugiert und darauf filtriert. Die alkalische Extraktion 
wurde 3mal wiederholt, worauf noch 5mal mit destilliertem Wasser extrahiert 
wurde. Das erhaltene Filtrat (5 L) wurde mit Salzsäure angesäuert. Als die Re- 
aktion deutlich sauer war, fiel ein bedeutender dunkelbrauner Niederschlag aus, 
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der wie gewöhnlich gewaschen und getrocknet wurde. Gewicht des Niederschlags 
1,7984 g, Stickstoffgehalt 6,684%. Die Farbstoffe werden größtenteils durch den 
Alkohol entfernt. Der zum Waschen gebrauchte Alkohol enthielt 0,0173 g Stick- 
stoff auf 100 g Trockensubstanz. 

Der beim Ansäuern des alkalischen Auszugs gebildete Niederschlag enthielt 
schon recht viel Stickstoff und ließ an die Anwesenheit von Proteinen denken. 
Um die Verteilung der Stickstoff-Formen in diesem Niederschlag zu bestimmen, 
wurde er in verdünnter Lauge gelöst. Ein Teil der Lösung wurde mit 25%iger 
Schwefelsäure während 24 Stunden hydrolysiert und der «-Aminostickstoffgehalt 
bestimmt. Die Verteilung der Stickstoff-Formen ist in folgender Tabelle gegeben. 














Tabelle 5. 
N in % 
N in% d 
Stickstoff-Formen der, trockenen A x 

Gesamt-N im alkalischen Niederschlag . . . . 6,684 100,0 
‘a-Amino-N vor der <u RE TER Ru 1,301 19,48 
a-Amino-N nach der Hydrolyse ....... 4,039 60,51 
Ammoniak-N vor der Hydrolyse . . . . . . . 0,0 0,0 
Ammoniak-N (Amid-N) nach der Hydrolyse . . 0,181 2,79 
ERBE I RE dus raue ni. 0,93 13,95 
N der unbekannten Formen ......... 0,23 3,27 


Der Aminostickstoff hatte nach der Hydrolyse um mehr als das Dreifache 
zugenommen, was auf Eiweißnatur des Niederschlags weist. 

Das Filtrat nach der Ausfällung des Niederschlags aus dem alkalischen Extrakt 
wurde auf py, 7,0 gebracht und auf ein Volumen von 250 ccm im Vakuum ein- 
gedampft. Die Stickstoff-Formen des Filtrats sind in Tabelle 6 zusa gestellt 














Tabelle 6. 
| N ing auf 100g N in % des 
Stickstoff-Formen u "2% Gesamt-N 
Gesamt-N der Fällung nach dem Ansäuern . . 0,1203 4,92 
Gesamt-N des Alkohols nach dem Waschen . . 0,0173 0,71 
CORRE Gee MES www 0 0 0 0.0 + 0.0.0 0,4785 19,56 
Eiweiß-N nach BARNSTEIN . ......... 0,0210 8,58 
TIERE: 0,0 0,0 
D OP HES ORS 0,0047 0,19 
a«-Amino-N vor der Hydrolyse ........ 0,0042 0,17 
a&-Amino-N nach der Hydrolyse ....... 0,0391 1,60 





Aus den Tabellen 5 und 6 ist zu ersehen, daB 25,19% des Stickstoffgehalts 
des Tabaks in den alkalischen Auszug übergegangen waren. Wahrscheinlich gehören 
5% dieses Stickstoffs einer Eiweißfällung an, die aber durch Farbstoffe und an- 
organische Verbindungen stark verunreinigt wird. Außerdem verbleiben in der 
angesäuerten Lösung nach Ausfällung des Niederschlags noch etwas Eiweißstoffe, 
denn der Amino-N dieser Fraktion wurde nach der Hydrolyse 10mal größer (von 4 
auf 39 mg). 

5. Analyse des Extraktionsrests. 

Nach den Extraktionen wurde der Tabakrest getrocknet, zerkleinert und ge- 
wogen. Gewicht 44 g; es waren 56,0% der trockenen Substanz in Lösung gegangen. 
Der Stickstoffgehalt betrug 33,11% des Gesamtstickstoffs im Tabak. 
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Um die stickstoffhaltigen Verbindungen dieses Restes in Lösung zu führen, 
mußte man erst die Zellulose, das Lignin und vielleicht auch die Pektinstoffe auf- 
lösen. Mittels der gewöhnlichen Lösungsmittel ließ sich die Zellulose nicht in Lö- 
sung bringen. Wir wählten deshalb einen anderen Weg und bestimmten den Kohlen- 
hydrat-Komplex, d.h. den Pentosan- und Pektingehalt. Die Pentosane wurden 
nach ToLLENs-LEFEVRS im ursprünglichen Material und in dem Extraktionsrest 

bestimmt. Zur Analyse der 

Tabelle 7. Pektinstoffe wandten wir 

gun das Verfahren von Bata- 
in% der | 100g der ur.  BUOHA-POPZOWA an. Die 
Einwaage | sprünglichen Verteilung dieser Stoffe ist 
in der Tabelle 7 wieder- 














Pentose des Rests. . . . | 10,02 4,41 gegeben. — 

Pektinsäure . . . . . . . 31,89 14,14 Die Pektinsäure war 

Pentose im urspriinglichen also bei unserer Behand- 
eS Stee ts ates a 5,68 lung fast unverandert ge- 


blieben. Nach EHRLICH 
werden die Pektinstoffe am besten durch heißes Wasser bei 80—100° extrahiert. 
Wir behandelten demnach unseren Tabakrest unter Rühren 8mal mit heißem Wasser 
auf einem kochenden Wasserbad, wobei jede Extraktion 2 Stunden dauerte. Die 
Flüssigkeit wurde zentrifugiert und in Vakuum auf 150 cem eingedampft. Darauf 
wurden die Stickstoff-Formen bestimmt (s. Tabelle 8). Der positive Ausfall der 
Ninhydrinreaktion deutet auf Aminosäuren in der Lösung. 














Tabelle 8. 
Stickstoff-Formen N Im Rost des Gesamt-N 
ik wie ar ee ee ee Toi: le | 33,68 11,01 
Ammoniak-N vor der Hydrolyse ...... . | 0 0 
Ammoniak-N (Amid-N) nach der Hydrolyse . . | 3,94 1,29 
a-Amino-N vor der H Pr ar: 3,55 1,17 
a-Amino-N nach der Hydrolyse ....... | 19,61 8,17 


Augenscheinlich, enthält die Pektinfraktion eine gewisse Menge Eiweißstoffe 
oder deren Zersetzungsprodukte, die man durch kochendes Wasser extrahieren kann. 


6. Hydrolyse des Restes mit konzentrierter (36%) Salzsäure. 


Nach der Alkalifraktion wurde eine bestimmte Substanzmenge mit 36% HCl 
während 6 Stunden auf einem Wasserbad und 54 Stunden auf einem Asbestnetz 
hydrolysiert. Das Hydro- 








Tabelle 9. lysat wurde im Vakuum 

N in % des In ma à von der überschüssigen 

Stickstoff-Formen Stickstoffs l'Gcsamt.N  Salszäure befreit und nach 
— Verdünnen mit Wasser mit 

t-N des Filtrats 73.03 $4.00 NaOH neutralisiert. Der 
Gesamt- PRES. <.; + ‚ 0 nach der Hydrolyse ver- 
u (Amid-N) . . . en wo bleibende geringe Rest 
Be At Tas“ - , wurde abgetrennt, ge- 








waschen und nach Kyer- 

DAHL verbrannt (Humin-N). Im Filtrat wurde der Ammoniak- (Amid-) Stickstoff 
bestimmt (s. Tabelle 9). 

Eine ähnliche Verteilung der Stickstoff-Formen erhielten wir auch nach der 

Hydrolyse mit 80% ger. H,SO, bei gewöhnlicher Temperatur. Diese Verteilung 
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ist die gleiche wie man sie in Proteinhydrolysaten vorfindet, was die Anwesenheit 
von Proteinen im Tabakrest nach allen Extraktionen noch unwahrscheinlicher 
macht. 

Wie unsere vorläufigen Versuche uns gezeigt haben, gehen in die Alkohol- 
und Wasserextrakte keine Eiweißstoffe aus Tabak über. Die geringe Zunahme des 
Aminostickstoffs nach der Hydrolyse weist auf die Anwesenheit einer geringen 
Menge von Dipeptiden oder von cyclischen Anhydriden in diesen Extrakten hin. 
Wir beschlossen deshalb, die Isolierung von Eiweißstoffen aus dem alkalischen und 
aus dem zweiten wässerigen Auszug, der nach der Alkaliextraktion mit heißem 
Wasser durchgeführt wird, vorzunehmen. 


Isolierung und Untersuchung der Eiweißstoffe des Tabaks. 
1. Extraktion mit Alkohol und Wasser. 


1 kg Tabakpulver wurde im SoxHLET-Apparat mit 96% Alkohol bis zur Erschöp- 
fung extrahiert, an der Luft getrocknet und wieder mit Wasser bei 55—60° während 
2—3 Stunden behandelt. Nach 5maliger Wiederholung dieser Operation wurden 
27 1 Flüssigkeit erhalten. Die Lösung wurde jedesmal durch ein Leinentuch filtriert 
und auf einer Kösserschen Zentrifuge geklärt. Der feste Rückstand wurde mit 
einer Handpresse ausgepreßt. 


2. Untersuchung des wässerigen Extrakts. 


Das erhaltene Filtrat wurde im Vakuum und in einer Porzellanschale auf dem 
Wasserbad unter Zuhilfenahme eines Ventilators (nach SCHULZE) eingedampft; 
die Temperatur überstieg nicht 50°. Es fielen dabei Niederschläge aus, deren Stick- 
stoffgehalt (nicht über 1,5%) aber keinen Anlaß gibt, um die Anwesenheit von 
Proteinen zu vermuten; sie bestanden hauptsächlich aus Salzen von organischen 
Säuren (Ca-Citrat und Tartrat). 

Wir versuchten, Eiweißbruchstücke, nämlich Diketopiperazine, in dem wässeri- 
gen Extrakt nachzuweisen und führten in dieser Absicht eine Extraktion mit 
Essigester durch. Das von den Niederschlägen abgetrennte sirupähnliche einge- 
dampfte Filtrat wurde in einem Extraktor nach Mour mit Essigester 50 Stunden 
lang ausgezogen. Der erhaltene Extrakt wurde vom Lösungsmittel befreit und der 
Rückstand in Wasser aufgenommen. Stickstoffgehalt in 50 cem 116,48 mg und 
a-Aminostickstoff 7,58 mg, was 6,51% des Gesamtstickstoffs ausmacht. Nin- 
hydrinreaktion negativ, Anhydridreaktion mit Pikrinsäure positiv. Für genauere 
Untersuchungen reichte die Substanzmenge nicht aus. Der Essigester wurde aus 
dem Extrakt verjagt und die syrupähnliche Masse im Vakuum mit Iso-Butyl- 
alkohol während 80 Stunden bei 50—55° extrahiert. Nach Entfernen des Alkohols 
verbleibt eine gelbliche Substanz nach, die in Wasser aufgelöst wurde. Die erhal- 
tenen 100 cem Lösung enthielten 168,56 mg Stickstoff. Ninhydrin- und Pikrin- 
säurereaktion negativ. Die Natur dieser Substanz bleibt unaufgeklärt, Amino- 
säuren ließen sich aber durch Isobutylalkohol nicht aus dem- wässerigen Auszug 
isolieren. 

3. Behandlung mit Alkali. 

Nach der Wasserbehandlung wurde der zurückgebliebene Rest mit Natronlauge 
und darauf wieder mit Wasser bearbeitet. Im ganzen wurden 7 Extraktionen bei 
Zimmertemperatur ausgeführt: die erste mit 3% NaOH, die zweite mit 1,5% NaOH 
und die 5 folgenden mit destilliertem Wasser. Die Färbung des Extraktes nahm 
allmählich ab, und der letzte war kaum mehr gefärbt. 

Der alkalische Auszug wurde mit Kohlensäure gesättigt; es bildete sich dabei 
aber kein Niederschlag. Erst als die Lösung mit Salzsäure bis zur deutlich sauren 
Reaktion versetzt war, fiel ein dunkler Niederschlag aus (A). Die Lösung wurde 
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dekantiert und der Niederschlag abzentrifugiert und gewaschen. Da bei der An- 
säuerung Phenole werden konnten, wurde der Niederschlag wieder in 
Alkali gelöst und die Lösung mit CO, gesättigt. Es bildete sich ein geringer Boden- 
satz, der 0,982% Stickstoff enthielt. Er wurde abfiltriert und die Lösung wieder 
mit Salzsäure gefällt. Diese Behandlung wurde 3mal wiederholt. Das letztemal 
rief der Kohlensäurest keine Fällung hervor. Darauf wurde der Niederschlag 
in Wasser aufgeschlämmt, in einen Dialysator übergetragen und von den löslichen 
organischen Bestandteilen durch Elektrodialyse befreit. Die Dialyse dauerte einen 
Monat; die Lösung war mit Toluol überschichtet und wurde regelmäßig durch- 
gemischt. Die Dialyse wurde beendigt, als die Abwesenheit von alkalischer Reaktion 
an der Kathode und von saurer Reaktion an der Anode, sowie der negative Ausfall 
der Reaktion auf Chlor mit Silbernitrat an der Anode auf vollständige Reinigung 
deuteten. Dieser Moment trat gleichzeitig mit einer starken Zunahme des elektri- 
schen Widerstandes ein, der mit dem Widerstand des destillierten Wassers gleich 
groß wurde. Nach Beendigung der Elektrodialyse wurde der Niederschlag mit Al- 
kohol gewaschen, bis letzterer sich nicht mehr färbte, dann mit Äthyläther und ab- 
sorbiertem Alkohol nachgespült und endlich im Vakuum über Schwefelsäure 

getrocknet. Gewicht der trockenen Substanz 








Tabelle 10. 27,0 g. Der Niederschlag (A) wurdealsschwarze, 
In% vomab-  &länzende Masse erhalten und nach Zerreiben 

soluten in einem Achatmörser analysiert. 
ee Aus der Analyse geht hervor, daB der 





Stickstoffgehalt gering und für Eiweißstoffe 
nicht charakteristisch ist, während verhältnis- 





zen DDR des au nae maBig viel Asche enthalten ist. Wir fiihrten 
Wassergehalt. . . 7,22 die Reinigung des Niederschlags deshalb weiter. 


Der Rest wurde fiir 3 Tage in einem Kollodium- 
sickchen der gewöhnlichen Dialyse unterworfen, worauf 200 St. Elektrodialyse 
folgten. Die Verhältnisse waren die gleichen wie oben. Der gewaschene und ge- 
trocknete Niederschlag wurde analysiert (Ta- 








Tabelle 11. belle 11). Die Phosphorbestimmung wurde 
nach EMBDEN ausgeführt. 

rl <a Die Lésung war zu dunkel gefärbt, um die 
trockenen Biuretreaktion auszuführen. Der gereinigte 
und ssche- Niederschlag war in Wasser, Alkohol, Äther 
Su und schwachen Säuren unlôslich, ging aber 

in Alkalien leicht in Lésung. 
Stickstoff . . . - 9,296 Nach der Abscheidung des Niederschlages 
Asche. . . . . . 2,75 „A‘ wurden das Filtrat und die Waschwässer 
Phosphor . . . . 0,07 vereinigt (etwa 40 1) und im Vakuum, sowie 
Wassergehalt. . . 9,97 auf dem Wasserbad eingedampft. Es schied 





dabei viel Natriumchlorid aus, das abfiltriert 

und verworfen wurde. Das sirupähnliche Filtrat extrahierten wir in einem Mour- 
schen Extraktor mit Essigsäure. Nach Verjagen des Lösungsmittels hinterblieb 
ein Rückstand, der in Wasser gelöst und auf 25 ccm aufgefüllt wurde. 

Stickstoffgehalt in 25 ccm 39,43 mg; «-Aminostickstoff 2,92 mg oder 7,08% 
des. Gesamtstickstoffs. 

Pikrinsäurereaktion schwach positiv. Die Anwesenheit von Anhydriden ist 
auch im alkalischen Extrakt nicht ausgeschlossen; es war aber zu wenig Substanz 
vorhanden, um weitere Untersuchungen anzustellen. 


4. Extraktion mit Wasser. 


Die vorläufigen Untersuchungen hatten uns gezeigt, daß ein Teil der Eiweiß- 
stoffe durch kochendes Wasser extrahiert werden kann. Wir bearbeiteten deshalb 
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den Rest nach der alkalischen Extraktion 6mal mit kochendem Wasser. Jedesmal 
wurde unter Rühren während 2—3 Stunden gekocht. Die Reinigung des Filtrats 
wurde wie oben ausgefiihrt. Der Rest wurde getrocknet und fiir weitere Unter- 
suchungen verwandt. 

Das neutrale Filtrat wurde bei einer Temperatur unter 50° auf ein geringes 
Volumen eingedampft. Beim Ansäuern bildete sich ein voluminöser amorpher 
Niederschlag (B), der abzentrifugiert, mit Wasser, Alkohol, Äther, absolutem Alko- 
hol gewaschen und im Vakuum über 











Schwefelsäure getrocknet wurde. Tabelle 12. 

Das Filtrat von diesem Nieder- EX der absoluten 
schlag wurde nicht untersucht. Der er ee Soe 
Niederschlag enthielt sehr viel Asche À. var freien Buben — 
(s. Tabelle 12, Asche 10,35%). Er Vor der | Dialyse nnd 
wurde deshalb dialysiert und dann Dialyse = 
wahrend eines Monats elektrodialy- 
siert. Die Analyse ergab neben- gtickstoff . . . . | 8,02 | 11,28 
stehende Befunde. Asche. . . . . . 10,35 6,37 

Obwohl die Reaktion der Lösung Phosphor . . . . — , 
an der Kathode nicht alkalisch und Wassergehalt. . . 7,10 8,93 








an der Anode nicht sauer war und 

die Leitfähigkeit fast ganz verschwunden war, enthielten die Niederschläge „A“ 
(s. Tabelle 10 und 11) und besonders „B‘ (s. Tabelle 12) nach der Elektrodialyse 
noch sehr viel Asche. 

Beide Niederschläge waren dunkel gefärbt, besonders die Substanz ,,B“. Der 
verhältnismäßig niedrige Stickstoffgehalt weist auf Verunreinigungen organischen 
und anorganischen Ursprungs. 

Für die Bestimmung der Kohlenhydrate wurden beide Substanzen während 
3 Stunden auf einem siedenden Wasserbad mit 2%iger Salzsäure hydrolysiert, 
mit Soda neutralisiert und mittels Bleiacetat von Basen und Eiweißstoffen befreit. 
Die reduzierenden Kohlenhydrate wurden im Filtrat nach BERTRAND bestimmt; 
die Reduktion des Kupfers trat nach längerem Stehen des Filtrats mit FEHLING- 
scher Lösung ein, woraus man auf Abwesenheit von Kohlenhydraten in beiden 
Substanzen schließen kann. Es muß betont werden, daß weder mehrmalige Alkohol- 
behandlung noch Waschen mit Äther, noch Umfällen und Dialysieren diese Sub- 
stanzen von den organischen und anorganischen Beimengungen befreien konnten. 
Entweder waren sie mit dem Eiweißkolloid sehr fest verbunden, oder es lagen noch 
unbekannte Proteinverbindungen mit niedrigem Stickstoffgehalt vor. Farbreak- 
tionen der Eiweißstoffe konnten wegen der dunklen Farbe der Lösungen nicht 
ausgeführt werden. Die Purinbestimmung nach KRÜGER-ScHMiDT in den Hydro- 
lysaten führte zu negativen Resultaten. 


5. Hydrolyse der Substanzen ,,A“ und ,,B‘ mit 25%iger H,SO,. 

Die Hydrolyse mit 25%iger H,SO, wurde 10 Stunden auf dem Wasserbad und 
82 Stunden auf einem Sandbad durchgeführt. Auf dem Sandbad siedete die Flüssig- 
keit sehr ungleichmäßig, denn es hatten sich Klumpen gebildet; auch bei der 
Autoklavenhydrolyse trat diese Erscheinung ein. 

Die unlöslichen humufizierten Substanzen, die als verkohlte recht große Stück- 
chen vorlagen, wurden nach KJELDAHL verbrannt (N der unlöslichen Huminstoffe) 
und die Schwefelsäure aus dem Filtrat mit Bariumhydroxyd entfernt. Das Barium- 
sulfat riß einen Teil der löslichen Huminstoffe mit, die aus der Differenz bestimmt 
wurden (N der löslichen Huminstoffe). 

Im schwach sauren eingedampften Filtrat wurden die Stickstoff-Formen — 
Gesamt-, Amino-, Hexonbasen- und Tyrosinstickstoff bestimmt. Der Stickstoff 
nach KJELDAHL wurde jodometrisch titriert; «-Aminostickstoff nach van SLYKE 
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gefunden; das Tyrosin nach der Methode von ZUWERKALOW:; die Hexonbasen 
wurden wie üblich mit Phosphorwolframsäure niedergeschlagen. Der Niederschlag 
wurde nach 48 Stunden bei 3—5° von der Lösung abgetrennt, mit 5% H,SO, 
gewaschen und zusammen mit dem Filter nach KJELDAHL verbrannt (N der Hexon- 
basen). 

Die Verteilung der Stickstoff-Formen in den Hydrolysaten der Substanzen „A“ 
und „B‘‘ nach der Hydrolyse mit 25%iger H,SO, ist in Tabelle 13 wiedergegeben. 


Tabelle 13. 























Präparat ,,A“ Präparat ,,B“ 
Stickstoff-Formen in % des Ge-| In % des N |In % des Ge-| In% des N 
samt-N im Filtrat samt-N im Filtrat 
1. Unlöslicher Humin-N . . . 16,07 | — 8,68 — 
2. Léslicher Humin-N . . 7,84 | — 16,18 — 
3. Ammoniak-N . . . . . . . 3,64 | — 5,25 == 
4. Gesamt-N des Filtrats. . . 72,45 100,0 69,89 100,0 
5.a-Amin-N........ 53,44 | 71,75 49,79 67,27 
6. Nichtamino-N. ...... 11,67 17,42 9,89 15,50 
7. Hexonbasen-N ...... 7,85 | 10,83 12,52 17,23 
8. Tyrosin-N . . . . . . . . ur | 2,58 1,31 | 1,88 


Die Verteilung der Stickstoff-Formen bestätigt die Eiweißnatur der Substanzen 
»A und „B‘. Da der Rest des Tabakpulvers nach allen Extraktionen noch recht 
viel Stickstoff enthielt, versuchten wir letzteren durch die vollständige Hydrolyse 
des Restes in Lösung zu bringen. 


6. Untersuchung des Extraktionsrestes. 


Der Extraktionsrest (rohe Zellulose) wurde bei 40—45° getrocknet und in einem 
Porzellanmörser zerrieben; sein Gewicht betrug 265 mg; Stickstoffgehalt 0,9272 % 
oder 10% des Stickstoffs im ursprünglichen Tabakpulver. Am meisten stickstoff- 
haltige Substanzen waren durch die 3%ige Alkalilösung und durch das kochende 
Wasser entfernt worden. Die zurückgebliebenen Substanzen müssen fest mit den 
Zellwänden verbunden sein. 100 g des rohen Zelluloserestes wurden mit 25%iger 
Schwefelsäure während 33 Stunden auf dem Netz gekocht. Dabei fiel eine große 
Menge von Gipskrystallen aus. Der ungelöste Rest wurde abfiltriert, gewaschen 
und nochmals mit 25%iger Säure während 21,5 Stunden hydrolysiert. Wieder 
wurde filtriert und gewaschen, worauf alle Filtrate vereinigt wurden (Volumen 2 1). 
Der nach der zweiten Hydrolyse nachgebliebene Rest wurde nun im Autoklaven 
bei 165° und 7,5 Atm. Druck mit 3%iger Schwefelsäure 3 Stunden lang hydrolysiert. 
Es blieb noch ein Rest von 30 g zurück, der gewaschen, getrocknet und auf seinen 
Stickstoffgehalt analysiert wurde. In Tabelle 14 ist der Stickstoffgehalt der Frak- 
tionen nach der Hydrolyse angeführt. 














Tabelle 14. 
In % In% des N 
der Substanz im Rest 
Gesamt-N (des nicht hydrolysierbaren Rests) . . . 0,9272 100,0 
Gesamt-N der verein. Hadrolysate eee Hs... 0,7384 79,63 
Gesamt-N des Autoklav. Hydrolys. . . . . . . . 0,0045 | 0,49 
Humin-N (des nichthydrolysierten Rests) . . . . . 0,1845 | 19,90 


Das Filtrat wurde durch Bariumhydroxyd von der Schwefelsäure befreit. 
Der gewaschene Niederschlag enthielt einen bedeutenden Teil (23,4%) vom Stick- 
stoff des Hydrolysats (s. Tabelle 15). Das schwach saure Hydrolysat wurde auf 
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500 ccm eingedampft und zur Bestimmung der Stickstoff-Formen verwandt. Außer- 
dem bestimmten wir den Gehalt an Hexonbasen nach einer etwas abgeänderten 
Methode von VAN SLYKE, um die chemische Natur der Eiweißkörper der Zellwände 
näher charakterisieren zu können (s. Tabelle 15). 

Aus den Tabellen 14 und 15 kann man ersehen, daß der größte Teil des Stick- 
stoffes (79,63%) in das schwefelsaure Hydrolysat übergegangen war. Er gehört 
den Hydrolysenprodukten von Eiweißstoffen an, denn das Hydrolysat läßt sich 
in mehrere Aminosäurefraktionen teilen. Diese Eiweißstoffe bilden einen Bestand- 
teil der Zellwände in pflanzlichen Organismen. Diese Annahme widerspricht 
keineswegs der bei den Botanikern herrschenden Ansicht, daß Zellwände keine 
Proteine enthalten, denn die von uns nachgewiesenen, mit den Zellwänden eng ver- 
bundenen Proteine können infolge nachträglicher Veränderungen der Plasma- 
proteine im Tabak entstanden sein. 

Bestimmung der Hexobasen im Hydrolysat des Tabakrestes mit 25%iger 
Schwefelsäure nach einer abgeänderten Methode von van SLYKE. Es wurden 
100 ccm aus dem 500 ccm fassenden Hydrolysat genommen und mit Schwefelsäure 
bis auf einen Säuregehalt von 5% gebracht. Darauf wurden die Hexonbasen (Ar- 
ginin, Histidin, Lysin und Cystin) mit 10%iger Lösung von Phosphorwolfram- 
säure gefällt, die Lösung mit dem Niederschlag auf dem Wasserbad während einer 
halben Stunde erwärmt und dann 24 Stunden bei niedriger Temperatur stehen 
gelassen. Nach Filtrieren wurde der Niederschlag mit einer 1%igen Lösung von 
Phosphorwolframsäure in 3%iger Schwefelsäure gewaschen, mit Ba(OH), zerlegt 
und der neu entstandene Niederschlag abgesaugt, gewaschen und verworfen. Im 
Filtrat wurden Arginin und Histidin nach Entfernen von Ba(OH), mit Schwefel- 
säure und Eindampfen durch heiße Silbersulfatlösung niedergeschlagen. Die 
Vollständigkeit der Fällung wurde durch eine Probe mit Ba(OH), kontrolliert. 
Nachdem genug Ag,SO, zugegeben war, wurde das Filtrat mit Ba(OH), bis zur 
alkalischen Reaktion (nach VickERY gegen Phenolphtalein) gebracht. Die Silber- 
salze des Arginins und Histidins wurden dabei niedergeschlagen. Im Filtrat wurde 
Lysin bestimmt. 





Tabelle 15. 
I |N nme N in % PA 
Stickstoff-Formen | auf 100g nu! des N im 
des Restes|des Rest-N Filtrat 





J 


| 
. Gesamt-N der Hydrolysate I und II | | 
en N ae À à | 788,30 79,63 | 


— 





2. N durch BaSO, entfernt......... 217,20 23,43 — 

3. N im Filtrat nach Entfernung von BaSO, | 521,10 | 56,19 100,0 
2. Maman 04 ût lite ln DS EL | _26,95 2,90 5,17 
5. «-Amino-N vor der Fällung der Hexonbasen | 292,80 31,52 | 56,20 
6. «-Amino-N nach der Fällung der Hexonbasen | 233,30 25,16 | 44,78 
TIEREN <a NT à fret | 59,50 6,42 | 11,42 
eS Ieee ee ee | 18,84 2,03 3,62 
ne le kee 21,70 2,34 4,17 
OP NN DETTE MER | 43,40 4,68 | 8,33 


Die Silbersalze wurden mit Schwefelwasserstoff in saurer Lésung zerlegt, vom 
H,S-Uberschu8 auf einem Wasserbad durch Erwarmen befreit und der entstandene 
Niederschlag (Ag,S+ BaSO,) abfiltriert, gut durchgeknetet und gewaschen. 

Das schwach saure Filtrat wurde mit kochender Ag,SO,-Lösung versetzt, bis 
eine Probe mit Ba(OH), eine bräunliche Trübung gab; dann wurde soviel Ba(OH), 
zugesetzt, daß die Lösung nur schwach sauer war, und noch ein kleiner Überschuß 
an BaCO, zugeschüttet. Die Lösung wurde auf dem Wasserbad erwärmt, dann wieder 
abgekühlt und von dem Niederschlag abfiltriert. Nach gründlichem Waschen mit 
0,01%iger Ba(OH),-Lösung wurde der Niederschlag mit dem Filter in einen KJEL.- 
DAHL-Kolben übertragen und verbrannt. Der Stickstoffgehalt ergab die Histidin- 
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menge. Das Filtrat nach der Histidinfällung wurde mit Ba(OH), stark alkalisch 
(gegen Phenolphtalein) gemacht und der Arginingehalt aus dem Stickstoff des neuen 
iederschlags berechnet 


- 


Zur Bestimmung des Lysins wurde das Filtrat nach der Fällung von Arginin 
und Histidin durch H,S vom Silber befreit, Lysin mit Phosphorwolframsäure 
gefällt und nach dem Stickstoff der Fällung seine Menge berechnet. Im Filtrat 
der Hexobasen wurden die Phosphorwolframsäure durch Ba(OH), und der Überschuß 
an letzterem durch Schwefelsäure entfernt. Das schwach saure Filtrat wurde ein- 
gedampft und die Stickstoff Formen bestimmt (s. Tabelle 15). 


Sehlußfolgerungen. 

1. In Substanzen pflanzlichen Ursprungs liefert die Eiweißbestim- 
mung nach BARNSTEIN Fehler, die 150% ausmachen können; dadurch 
wird das Ergebnis unserer vorigen Arbeit nochmals bestätigt. 

2. Nach unseren Untersuchungen sind in fermentierten Tabaken 
weniger als die Hälfte Eiweißstoffe enthalten, als nach der Methode von 
BARNSTEIN ermittelt wird. 

3. Man kann den Eiweißkomplex im Tabak durch Hydrolyse der 
Peptidbindungen nachweisen. Dieses Verfahren liefert keine quanti- 
tativen Werte, denn Spaltungsprodukte der Proteine reagieren auch mit; 
man kann sich aber dieser Methode zur Orientierung bedienen. 

4. Der Hauptbestandteil der Tabakproteine ist mit den Zellwänden eng 
verbunden; er gibt keine Biuretreaktion, wohl aber Pikrinsäurereaktion 
(Diketopiperazinreaktion) und gehört wahrscheinlich zu den Zellproteinen. 

5. Außer einer geringen Eiweißmenge, die in den alkalischen Extrakt 
übergegangen war, ließen sich keine Reste von plastischen Eiweißstoffen 
in fermentierten Tabaken nachweisen. 

6. Eiweißstoffe sind weder in dem wässerigen noch in dem Alkohol- 
extrakt von fermentierten Tabaken enthalten. 

7. Der alkalische wässerige Extrakt enthält etwas Eiweißstoffe, die 
isoliert werden können (Niederschlag A). Es gelingt aber nicht, diese 
Eiweißfraktion durch Umfällen und Elektrodialyse von anorganischen 
Bestandteilen und Farbstoffen zu befreien. 

8. Die in dem Rohzellulose-Rest verbleibenden Stickstoffverbin- 
dungen müssen als Proteine betrachtet werden ; sie lassen sich durch wieder- 
holte Behandlung mit kochendem Wasser extrahieren (Niederschlag). 

9. Nach der Extraktion mit Alkohol, Wasser, Alkali und heißem 
Wasser verbleibt im Tabakrest noch etwas Stickstoff. Nach vollstän- 
diger Hydrolyse dieses Rests wurden im Hydrolysat Aminosäuren auf- 
gefunden. Augenscheinlich sind in diesem Rest sehr widerstandsfähige 
Eiweißstoffe enthalten. 

10. Fermentierte Tabake enthalten Proteine in schwer löslicher 
Form; sie sind mit den Zellwänden eng verbunden. 

11. Alle isolierten Eiweißfraktionen lassen sich nur schwer mit 
starken Säuren hydrolysieren. Etwa 25% des Gesamtstickstoffs werden 
dabei humifiziert oder durch den Bariumsulfatniederschlag mitgerissen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 


ZUCKERBESTIMMUNG DURCH VERGARUNG 
IM WARBURG-APPARAT. 
Von 
GERTRUD WEICHSEL. 


(Eingegangen am 1. Juli 1936.) 


Einleitung. 


Den gebrauchlichen KH-Bestimmungsmethoden liegt die Reduktions- 
wirkung der Zucker zugrunde. Da die Zucker diese Reaktionsfähigkeit 
mit anderen pflanzlichen Stoffen teilen, ist auf diesem Wege keine ein- 
deutige Bestimmung pflanzlicher Zucker möglich. Die biologische Me- 
thode der Vergärung durch Hefe erfaßt nur die gärfähigen Zucker. Man 
verwendet deshalb bei der Untersuchung pflanzlichen Stoffwechsels die 
chemische wie die biologische Methode, um Zucker und reduzierende 
Nichtzucker quantitativ erfassen zu können (LEHMANN 1931). 

Für die Bestimmung des Zuckers durch Vergärung stehen zwei Wege 
offen. Man mißt Gesamt- und „Rest“-Reduktion (diese nach Vergärung 
des Zuckers) und berechnet aus der Differenz die Menge der gärfähigen 
Zucker (Gast 1917; WEsT und PETERSON 1932; Fusrra und OKAMOTA 
1930), oder man bestimmt volumetrisch die Gärungskohlensäure. Das 
zweite Verfahren hat bereits in der Tierphysiologie bei Blutzucker- 
bestimmungen Verwendung gefunden (Literatur bei GREVENSTUK 1929). 
West und STEINER (1932) wiesen auf diese Weise Zucker in Harn nach. 
Sie arbeiteten mit der Warsureschen Methode der Manometrie!. Zur 
Feststellung der Atmung und Gärungsgröße der Hefe benutzten MEYER- 
HOF und Iwasaki (1930) bereits diese Apparatur. Ist aber der Gärgrad 
der Hefe ermittelt, so kann aus der volumetrisch bestimmten CO, auch 
die Zuckerkonzentration nach der Formel C,H,,0, — 2 CH,CH,0H + 
2 CO, errechnet werden. Im hiesigen Institut wurde deshalb versucht, 
die manometrische Bestimmung der Gärungskohlensäure zur Bestimmung 
des Zuckers in Pflanzengewebe auszunutzen. 

Die Ausarbeitung dieser Methode wurde von H. PoLster (1933/34) 
begonnen. Die Vorteile gegenüber anderen Vergärungsmethoden, näm- 
lich kurze Reaktionszeit, geringer Materialverbrauch und die Möglich- 


1 Die kürzlich von MALYoTH und SoMMERFELD (1935) beschriebene Apparatur 
zur Beobachtung des Gärungsverlaufes geht ebenso wie der WARBURG-Apparat 
im Prinzip zurück auf das Barcrort-Manometer. Die vor jedem Versuch aus- 
zuführende Eichung der Manometersysteme zur Errechnung der Gefäßkonstanten 
erscheint uns jedoch recht "umständlich. Bei der WARBURG-Apparatur arbeitet 
man mit festen Gefäßkonstanten. Im Blindversuch werden zugleich die atmo- 
sphärischen Bedingungen berücksichtigt. 


2* 
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keit der Ausfiihrung von Serienbestimmungen, traten schon zu Anfang 
der Untersuchungen deutlich hervor. Dem stehen aber auch Schwierig- 
keiten gegeniiber, die erst durch systematisch durchgefiihrte Reihen- 
untersuchungen aufgedeckt wurden. Insbesondere zeigte es sich, ent- 
gegen PoLSTERs Angabe, daß 

1. das Gärvermögen der Hefe stark schwankt, und 

2. der Gärgrad eines gleichen Hefematerials erst von einer bestimmten 
Zuckerkonzentration ab unabhängig von dieser ist. 

Das ungleichmäßige Verhalten der bezogenen Hefe machte Unter- 
suchungen derselben notwendig. Das Ziel war, gleichmäßig arbeitende 
Hefe zu erhalten. Der methodische Teil enthält deshalb auch einen 
Bericht über die Ergebnisse der Hefeuntersuchungen. 


I. Apparatur. 


Eine allgemeine Beschreibung der Manometrie nach WARBURG nebst Berech- 
nung der Gefäßkonstanten sind unter anderem bei KLEIN (1932) zu finden. Ver- 
wendet werden einfache Manometer. Die Versuchströge entsprechen der. Abbil- 
dung bei Kern, S. 194 rechts. Das Gefäß wurde im hiesigen Institut insofern ver- 
einfacht, als der Einsatz des Hauptgefäßes wegfiel. Durch genügend starke Winke- 
lung des drehbaren Anhangsgefäßes ist die Anwendung von 1 ccm Hefesuspension 
möglich. Das Volumen der Gefäße einschließlich der Kapillaren bis zum Meniskus 
der Sperrflüssigkeit (Rosenöl d = 0,810 bei 22°) beträgt durchschnittlich 37 cem 
(mit Wasser ausgewogen). Zum Fetten der Schliffe wurde Exsikkatorenfett, das 
2 Stunden im Vakuum erhitzt worden war, verwendet (ULLRICH und RUHLAND 
1928). 


II. Gang der Bestimmung. 


Das Hauptgefäß wird mit 1 (2) cem Zuckerlösung (Material) oder Wasser 
(zur Bestimmung der Eigengärung der Hefe) gefüllt. In das Anhangs- 
gefäß kommt 1 cem Hefeaufschwemmung. Nach Verbindung der Gefäße 
mit den entsprechenden Manometern wird 10 Min. ein Gasgemisch von 
95% N, und 5% CO, hindurchgeleitet. Man schaltet dabei die Gär- 
tröge nicht neben-, sondern hintereinander; denn nur diese Anordnung 
gewährt Sicherheit für gleichmäßige Gasfüllung. 

Das Gas wird vor Eintritt in die Gefäße durch Leitung über glühende 
Cu-Drahtrollen von etwa noch vorhandenem O, befreit. Die zwischen 
Verbrennungsrohr und Gefäße eingeschaltete Waschflasche enthält O,- 
freies Wasser und dient nur der Beobachtung des Blasenstromes. Dieser 
darf zur Vermeidung von Überdruck, welcher das Herausschleudern der 
Anhangsgefäße verursachen könnte, nicht zu rasch laufen. Die Ver- 
suchsergebnisse beweisen, daß diese Anordnung genügt, die Atmung aus- 
zuschließen. Die CO,-Ausbeute beträgt nicht über 100% des gebotenen 
Materials. 

Poster (1933/34) schlägt zur Entfernung restlichen Sauerstoffes 
Waschen mit Sulfitlauge vor. Der Gebrauch von Na,SO,-Lésung ist 
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jedoch wegen der CO,-Absorption in alkalischer Lösung nicht möglich. 
Auch NaHSO, kann nicht verwendet werden, da das in saurer Lésung 
frei werdende SO, die Hefe vergiftet. 

Wird mit neutralen Lésungen gearbeitet, so miissen, um die Satti- 
gung der Flüssigkeiten mit CO, zu erreichen, die Gefäße während der 
Gasbehandlung geschüttelt werden. Nach der Abnahme vom Gasstrom 
und gleichzeitigem Stöpselverschluß der Gefäße werden die Versuchs- 
tröge in den Thermostaten (37°) eingesetzt. Um das Herausschleudern 
der Anhangsgefäße zu vermeiden, wird der beim Einsetzen auftretende 
Überdruck sofort durch Verbindung der Gefäße mit der Außenluft aus- 
geglichen. Danach werden die Gefäße wieder geschlossen. Der Tempe- 
raturausgleich findet bei geschlossenem Gefäß 10 Min. unter Schütteln 
statt (etwa 80 Schwingungen pro Minute). Durch Öffnen des Mano- 
meterhahns wird nun der genaue Ausgleich durchgeführt. Das Tempe- 
raturgefälle zwischen eingeschlossenem Gas und Außenluft ist groß genug, 
um während dieses zweiten Ausgleiches das Eindringen von O, zu ver- 
hindern. Der Stand der Manometer ist jetzt (bei geschlossenem Hahn) 
zum ersten Male abzulesen. (Ein geringer Druckunterschied von 1 bis 
2 mm kann sich wieder einstellen.) Durch Drehen des Anhangsgefäßes 
(im Wasser) wird nun die Hefe in die Lösung gekippt. Die Gärung 
setzt fast augenblicklich ein. Um möglichst alle Hefezellen mit der 
Zuckerlösung in Berührung zu bringen, wird das Gefäß aus dem 
Wasserbad herausgehoben und die noch im Anhangsgefäß sitzende 
Hefe mit der Zuckerlösung durch rasches Schwenken in den Gärtrog 
gespült. 

Die Vorbereitungszeit beträgt etwa 30 Min. Während dieser Zeit hat 
sich die Hefe oft so gut abgesetzt, daß beim Einkippen der Hefeauf- 
schwemmung die sedimentierte Hefe zum größten Teil im Anhangsgefäß 
zuriickbleibt. Würde man das Ausspülen unterlassen, so hätte man in 
den einzelnen Gärtrögen verschiedene Hefemengen, und die Geschwindig- 
keit der Vergärung würde dementsprechend in Parallelversuchen einer 
Versuchsreihe schon verschieden sein. Infolge der Durchmischung von 
Hefesuspension und Zuckerlösung wird das Verhältnis von Zucker zu Hefe 
im Hauptgefäß und in dem an der Wand des Anhangsgefäßes noch haften- 
den Flüssigkeitshäutchen gleich sein. Die durch das Spülen im Anhangs- 
gefäß zurückbleibende Zuckerlösung wird also in demselben Grade ver- 
goren werden wie der Hauptteil der Lösung. 

Das Schütteln setzt wieder ein. Je nach dem Zuckergehalt kann 
die Ablesung nach 20 Min. oder eher beginnen. Sie erfolgt nun alle 
5 Min., um rechtzeitig das Ende der Vergärung feststellen zu können. 
Stimmt innerhalb von 5 Min. die Druckveränderung der Manometer mit 
Material überein mit der Druckveränderung der Manometer mit Eigen- 
gärung, so ist die Vergärung beendet. Sehr selten nur zeigt konstanter 
Druck das Ende der Reaktion an. 
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IH. Hefeuntersuchungen. 


Zur Bestimmung wurde wie vorher schon von PoLsTER untergärige 
Frischhefe von RreBEck benutzt (Verkaufshefe, keine Reinkultur). Eine 
97—99%ige Vergärung, wie sie POLSTER angibt, kommt vor, ist aber 
nicht die Regel. Vielmehr schwankt das Gärvermögen stark (Tabelle 1). 

Für eine exakte Zuckerbestimmungsmethode mittels Hefegärung ist 
gleichmäßige Gärkraft der Hefe jedoch Bedingung. So bequem die Be- 

nutzung von Brauereihefe ist, sie hat 








Tabelle 1. den Nachteil, daß die je nach Bedarf 

Eigen- | Glukose- | _ aus der Brauerei bezogene Hefe ver- 

Hefe vom parue =. ‘x schieden.ist nach der Anzahl der in 
wk der Brauerei geleisteten Vergärungen. 

27.6.34| 43 0,5 89,23 Dazu kommt die verschiedene Lage- 
5.7.34| 63 0,5 76,7 rungszeit der im Laboratorium vor- 











behandelten Hefe als Hefekuchen. 
(Behandlung der Hefe s. später.) Die Bestimmungen werden also nicht 
mit gleichwertigem Hefematerial ausgeführt. Untersuchungen über die 
Abhängigkeit des Gärvermögens vom Zustand der Zellen schienen uner- 
läßlich 1. 

Abhängigkeit von Eigengärung und prozentualer Zuckervergärung vom 
Zustande der Hefe. 

Als Ursache des verschiedenen Vergärungsgrades wurde der ver- 
schiedene Glykogengehalt der Zellen angesehen. Es wurde versucht, 
1. durch intensive Atmung (SMEDLEY MACLEAN und Horrert, 1926), 
2. durch variierte Autolysenzeit die Verarmung der Hefezellen an Gly- 
kogen zu erreichen. Auch der Einfluß der Lagerungszeit des Hefekuchens 
auf den Zustand der Zellen wurde geprüft. 

1. Die Atmung der Hefe wurde durch Einblasen von Luft in die 
Hefeaufschwemmung gesteigert. Gewaschene Hefe, Aufschwemmung in 
Leitungswasser, Einblasen von Luft durch eine feine Tondüse. Nach 
20 Stunden Absaugen und Waschen. 

Nach 20stündiger Behandlung war an dieser Hefe keine Eigengärung 
mehr festzustellen. Sie zeigte einen außerordentlich hohen negativen 
Blindwert, der auf die von WIELAND und WILLE (1933) festgestellte 
Fähigkeit der Hefe, CO, zu binden, zurückzuführen ist. Das lange Durch- 
leiten von Luft hat die CO,-Austreibung bewirkt. In Berührung mit CO, 


1 Die Schwierigkeiten, welche lebende Hefezellen mit sich bringen, würden durch 
Verwendung von Hefepreßsaft umgangen werden. In der Tat haben MarLyorH 
und SoMMERFELD (1935) 100%ige Vergärung von Glukose auf diese Art erhalten. 
Dieser Wert konnte jedoch erst nach einer Reaktionszeit von über 9 Stunden 
festgestellt werden. Ob man nach dieser Zeit wirklich die Hefegärung ohne bak- 
terielle Stoffwechselvorgänge mißt, ist zum mindesten zweifelhaft. Wie die Aus- 
gärung festgestellt wurde, geht aus der Versuchsbeschreibung nicht hervor. Sie 
ist auch nicht von den angegebenen Kurven abzulesen. Die Verwendung von Hefe- 
preßsaft zur Zuckerbesti ag muß erst geprüft werden! 
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wird die Gassättigung wieder angestrebt. Eine derartig ,,verarmte“ 
Hefe kann für die Zuckerbestimmung ohne Kenntnis des Zeitpunktes der 

































































Tabelle 2. 
fuhr | CO,-Zufuhr | Hef in ngärung | Zuck v 
Min Std. in Min. | auf 40cem HO | nomme | eme | Véegen 
| 20 60 | 10 — 12 0,4 27 
| 20 60 | 15 sow 7" 0,4 21 
Tabelle 3. 
Lagerungszeit 
fuh | Het in g | Eigengärung | Zuck v 
“in Min. | derHetei | auf socem M6 | in omm CO: | mg se | Veet 
j 60 1 10 | 60,15 0,3 71,1 
i 50 1 10 | 41,4 0,3 81,2 
1 35 E 10 | 58,2 0,3 84,2 
35 2 10 | 35,8 0,4 90,1 
s 35 2 10 we 82,18 
35 + 10 | 12,3 | 0,5 77,89 
= 1 Über Art der Lagerung s. unter IV. 
n Sättigung nicht angewendet werden. Die Aufladung der Hefezellen mit 
CO, wurde deshalb vor dem Ansatz der Bestimmung durch Einleiten von 
r- N, + 5% CO, zu erreichen versucht (Tabelle 2). 
t, Somit konnte der ne- Tabelle 4. 
), gative Blindwert zwar 
z Kubikmilli- | Zunahme der 
y- stark herabgedrückt wer- Auto- | Giyogengehait meter CO, Eigengärung 
18 den, doch war die Sätti- in Sta. der Zellen 10 Min. 
gung an CO,, wie die 15 Min.| 25 Min.] incmm 
i eringe prozentuale Ver- . 
© er Fe 1}, | alle ohne 34 | 45 Il 
in gärung zeigt, noch nicht | wenige ohne | 22 28,5 6,5 
ch erreicht worden. 2 wenige ohne 16 18 2 
- a. alle ohne 13 13 0 
RS neigt Vor. u asc OUT A Lk 
ng gärung und Eigengärung 
en nach wesentlich kürzerer Tabelle 5. 
Ite Luftzufuhr. Gleichmäßi- me. un. ose Ende der 
h- | ges Gärvermögen und Ne, | In‘emm CO, | MRO Yoreoren| | Garang 
O, herabgesetzte Eigengä- 
A rung wurden damit nicht 1 24 95,98 25 
erzielt. 2 5,06 91,6 20 
TH 2 ‘ 3 0 91,96 30 
en. 2: Die Zeit der Auto- 15 —# 97,1 35 
den lyse wurde variiert. Es 
ak- zeigte sich, daß mit zunehmender Autolysenzeit 
+ a) die Eigengärung der Hefe herabgesetzt wird. Geprüft wurden 


ae: Glykogengehalt und Eigengärung einer 3 Tage gelagerten Hefe (Tabelle 4). 
b) die Geschwindigkeit der Vergärung beeinflußt wird (Tabelle 5). 
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Gesteigerte Autolysenzeit führt, wie aus der abnehmenden Eigen- 
gärung der Hefe zu sehen ist, zur Verarmung, damit aber auch zu einer 
verringerten Leistungsfähigkeit, die nicht die erreichbare prozentuale 
Vergärung betrifft, sondern sich in der verringerten Geschwindigkeit 
der Reaktion zeigt. Da mit einer Verlängerung der Bestimmungsdauer 
die Gefahr der Auswirkung bakterieller Infektion besteht, ist von einer 
längeren Autolysenzeit abgesehen worden. Sie betrug bei allen weiteren 
Untersuchungen nur 2 Stunden. 
3. Glykogengehalt, Eigengärung und Gärvermögen der Hefe während 
der Lagerung wurden geprüft. Dabei ergab sich, daß bei längerer Lagerung 
a) der Gehalt an Glykogen abnimmt. Nachweis von Glykogen: 
Tannin-Safranin-Färbung nach A. Fischer. — */, Stunde autolysierte 
Hefe enthielt in allen Zellen viel Glykogen. Derselbe Hefekuchen besitzt 
nach 8 Tagen nur noch 
Tabelle 6. wenige glykogenhaltige 








Lagerungszeit | Eigengärung | Zuckermenge | Vergoren Zellen. 
in Tagen in cmm CO, in mg in % . ’ = 
b) die Eigengärung ge- 
1 48,12 0,5 86,25 ringer wird (Tabelle 6). 
1), 18,99 0,5 92,6 Die angeführten Ergeb- 
+ cr a > nisse erlauben noch keine 
5 — 3,8 0,5 77,6 SchluBfolgerung über die 











genaueren Beziehungen 
zwischen Glykogengehalt, Eigengärung und Gärvermögen. Doch wurde 
von weiteren Untersuchungen über die Vorbehandlung der Hefe abge- 
sehen; denn eine den Bestimmungen jeweils vorangehende Hefeunter- 
suchung, nach deren Ergebnis sich die Hefevorbehandlung zu richten 
hätte, würde die Methode außerordentlich erschweren. Es wäre weiter 
möglich, daß ein nach Vorbehandlung und Alter gleichwertiges Material 
einer Rein-Kultur allen Anforderungen genügen würde. Aber auch das 
würde eine Vorarbeit zur Zuckerbestimmung voraussetzen, die als 
Belastung der Methode empfunden werden müßte. Es wurde deshalb 
ein grundsätzlich anderer, weil einfacherer Weg eingeschlagen: Für jede 
Versuchsreihe wird das Gärvermögen der verwendeten Hefe besonders 
bestimmt. 

IV. Methode. 


a) Vorbehandlung der Hefe zur Bestimmung. Die untergärige Frisch- 
hefe wird ausgewaschen, bis der Geruch nach Würze verschwunden ist. 
Anschließend eine 2stündige Autolyse bei 37° in Leitungswasser. Darnach 
wird durch scharfes Absaugen ein Hefekuchen gebildet, der, im Eisschrank 
aufbewahrt, 6—8 Tage verwendungsfähig bleibt. 

b) Dichte der Hefeaufschwemmung. Günstig für den raschen Ablauf 
der Gärung ist eine Suspension von 10g Hefekuchen in 60 ccm dest. 
Wasser. (Bei Verwendung von Azetatpuffer zur Aufschwemmung: 
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55 ccm dest. Wasser und 5 ccm Azetatpuffer p, 4,9.) Stärkere Konzen- 
tration erschwert den Ablauf der Suspension aus der Pipette. 

c) Zuckerkonzentration. Der Anwendungsbereich der Methode liegt 
zwischen 0,7 und 2 mg Glukose pro Kubikzentimeter. Die Begrenzung 
nach oben wird technisch gegeben durch die Größe der Manometer. Bei 
Verwendung von sehr geringen Zuckermengen (0,1—0,6 mg pro Kubik- 
zentimeter) schwankt die prozentuale Ausbeute sehr stark. Sie ist also 


Tabelle 7. Prozentuale Vergärung verschiedener Zuckerkonzentrationen. 









































Eigen- | 0,1 | 0,2 | 03 | 0,4 | 0,5 | 0,6 | 0,7 | 0,8 | 0,9 | 1 [as] 2 
Datum gärung 
in cmm Milligramm Glukose 
2. 5. 34 8,55 97,1 82,7 
3. 5. 34 22,2 96,9 81,8 
4. 5. 34 22,3 99,3 87 
5.5.34] 18,4 86,6 | 85,4 | 84,1 
7.5.34 7,4 95,9 | 102,6 | 97,9 
7.5.34] —2,4 96,4 | 96,1 | 97,2 
8. 5. 34 9,2 105,8 
9. 5. 34 7,7 91,8 
27. 6. 34 4,3 85,6 89,2 88,6 
28. 6. 34 6,3 66,5 | 66,7 | 76,7 | 81,9 | 89,9 
28. 6. 34 27,8 52 55,2 | 77,7 | 80,9 | 86,3 
29. 6. 34 48,1 76,6 | 72,1 | 77,5 | 84,7 | 86,2 
29. 6. 34 18,9 | 117,4] 87 | 109,4 | 92,3 | 92,6 
30. 6. 34 17,7 72,1 | 81,6| 82,1 | 81,5 | 85,5 
2. 7. 34 7,5 34,8 | 58,3 | 68,3 | 82,1 | 75 
3.7.34] —3,8 80,6 67,8 | 77,8 | 77,6 
3. 7. 34 17,7 63,6 | 74,5 | 77,8 | 86,1 | 83,9 
4.7.34] — 5,06 77,1|80,8|81 |83 | 85,4 
5. 7. 34 ,3 85,4 | 74,3 | 76,3 | 79 
6. 7. 34 | — 13,9 75,1 | 82 | 88,3} 96 | 93 
7.7.34) —2,5 79,2 | 79,3 | 82 | 79,5 | 87,6 
7. 7. 34 2,6 87 |87,6192 | 84,7 
8.7.34 | — 10,1 74,9 | 74,3 | 73,8 | 74,2 
9. 7. 34 1,2 94,5 | 95,6 | 86,6 90,3 | 89,7 | 89,3 | 89,8 
10. 7. 34 4,4 83,4 | 85 | 81,3/ 89 | 87,8 | 89,5 | 86,3 | 88 
10. 7. 34 2,6 90,3 | 81,7 | 93 | 89,7 | 94,1 | 92,2 | 89,9 | 89,9 
11. 7.34] —0,4 88,5 | 88,3 | 94,51 97 | 90 | 89,4 | 89,0 | 90 
12. 7. 34 6,3 92,6 | 86,3 | 93,1 | 85,2 90 | 91,6 
12. 7. 34] — 21,4 89,9 | 88,8 | 96,8 | 92,7 195 | 92,8 | 90,9 | 93 
13. 7. 34 2,5 78,8 |86 | 86,3 | 86,7 | 86,8 | 86,8 
14. 7. 34 1,2 86,1 | 89,5 | 84 |91 | 88,1 











nicht unabhängig von der gebotenen Zuckerkonzentration, wie POLSTER 
angibt. Tabelle 7 zeigt die prozentuale Vergärung verschiedener Zucker- 
mengen innerhalb derselben Versuchsreihe, die mit gleichwertiger Hefe 
angesetzt wurde. Worauf die Schwankung bei Verwendung von wenig 
Gärmaterial zurückzuführen ist, bleibt dahingestellt. 

Der beschränkte Anwendungsbereich der Methode macht vor der 
eigentlichen Bestimmung eine Probebestimmung notwendig, die innerhalb 
von 30 Min. erledigt sein kann. 
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Liegt die Zuckerkonzentration des zu bestimmenden Materials unter 
0,7 mg pro Kubikzentimeter, so kann zur Umgehung des Eindampfens 
sämtlichen Gefäßen Zuckerlösung zugesetzt werden. 
d) Abweichung der Versuchsergebnisse in Parallelversuchen. Tabelle 8 
zeigt die Differenz zwischen den einzelnen mit gleicher Zuckerlösung und 
gleicher Hefemenge versehenen Gefäßen. 











Tabelle 8. 
In den einzelnen Manometern gebildete CO, Maximale 

Datum Glukose in cmm Differenz in %, 

in mg bezogen auf den 

I I III IV | Vv Durchschnittswert 
| 

4. 5. 34 2 452,2 | 449,5 448,5 | 450,8 | 452,6 0,9 
4.7.34 0,4 76,69 | 74,31 3 
5.7.34 0,4 81,64 | 79,1 3 
5. 7. 34 0,5 D 96,18 0,8 
5. 7. 34 0,5 101,7 97,47 4,3 
5. 7. 34 0,6 124,3 | 124,1 0,1 




















Der mittlere Fehler von 6 Bestimmungsreihen betrug 2%, die größte 
Abweichung 4,3%. Durch Parallelbestimmungen und Benutzung des 
Mittelwertes glauben wir, diesen Fehler stark zu verringern. 

e) Vergärung im sauren Medium. Fast alle angeführten Bestimmungen 
wurden mit einer Hefeaufschwemmung in destilliertem Wasser ausge- 

führt. Um vor dem Gärungs- 

Tabelle 9. beginn die Sättigung der ver- 

wendeten Lösungen an CO, 
zu erreichen, wurden die Ge- 
fäße während der Gasfüllung 





Glukose- 
Eigengärung | Vergoren 
Datum UE -\~ Hs in emm CO, in % 





16. 2. 35 0,7 7,2 94,5 geschüttelt. Führt man die 
EL s a i oe 7 Vergärung im sauren Medium 
19. 2. 35 0,7 56,27 90,8 aus, so erübrigt sich das 











Schütteln, da die saure Flüs- 
sigkeit die Lésung von CO, verhindert. Verwendet wurde Azetatpuffer 
Pa 4,9. Man spart dadurch bei der Stärkebestimmung die Neutralisation 
mit KOH. Die Höhe der prozentualen Ausbeute wird nicht beeinflußt 
(Tabelle 9). 

V. Zuckerbestimmung im Pflanzenmaterial. 


Die Tauglichkeit der Methode zur Zuckerbestimmung in pflanzlichem 
Material wurde durch Zusatz von Glukose geprüft. Tabelle 10 zeigt die 
Vergärung von Glukose in folgenden vorbehandelten Lösungen: 

Zu Versuch 1—3 wurden gekeimte und zerriebene Weizenkörner ver- 
wendet, deren Stärke durch Takadiastase hydrolisiert worden war. Das 
Material von Versuch 4 bestand aus verzuckertem Kartoffelstärke- 
kleister (Hydrolyse mit Takadiastase), das der Versuche 5 und 6 aus zer- 
riebener und autolysierter Kartoffelknolle. Vor der Bestimmung wurden 
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die Ansätze filtriert und 15 Min. im kochenden Wasserbade erhitzt. 
Traten Ausfällungen auf, so wurde nochmals filtriert. Toluolreste müssen 
vollständig entfernt werden. 

















Tabelle 10. 
CO, in cmm, erhalten durch Vergärung von 
Versuch Datum 

a) Glukose | b) Material | ©) Glukose | a—(c—b) 
1 23. 9.34 114,16 297,76 425,06 — 13,14 
2 24. 9.34 109,55 247,1 362,6 — 5,95 
3 25. 9.34 114,9 202,9 315,4 + 2,48 
4 10. 10. 34 277,3 181,5 451,1 + 7,7 
5 16. 11. 34 193,9 136,3 322,8 + 74 
6 19. 11. 34 185 100 289,4 — 4,4 











Durchschnittlich ergibt sich aus diesen 6 Versuchen ein Fehler von + 3,5%. 

Der relativ hohe, aber doch tragbare mittlere Fehler wird in der über- 
wiegenden Mehrzahl aller Fälle die Sicherheit der SchluBfolgerung weniger 
beeinträchtigen als die in ihrer Herkunft unkontrollierbaren Reduktions- 
werte anderer Zuckerbestimmungsmethoden. 


Sehluß. 


Die biologische Methode hat gegenüber der chemischen immer den 
Nachteil, daß man einen Faktor einführt, den man nicht ganz beherrscht: 
die lebende Zelle. Es ist praktisch unmöglich, die Untersuchungen mit 
völlig gleichwertiger Hefe vorzunehmen. Infolgedessen muß dieser 
Faktor bei jeder Bestimmung in Form einer Kontrolle des Gärgrades 
Berücksichtigung finden. 

Die Methode verlangt sauberes Arbeiten wie jede quantitative Be- 
stimmung. Besondere Sorgfalt zur Erreichung von Keimfreiheit braucht 
nicht angewendet zu werden, da die Gärzeit höchstens 60 Min. beträgt 
und das Ende der Vergärung genau festgestellt werden kann. 


Die Untersuchungen wurden 1934 im Botanischen Institut der Universität 
Leipzig auf Anregung von Herrn Prof. Dr. W. RuHLAND ausgeführt. Ihm und 
Herrn Prof. Dr. K. Werzeı danke ich für ihre mannigfachen Ratschläge. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 


DER DIASTATISCHE ABBAU NATIVER KARTOFFELSTÄRKE!, 
Von 
GERTRUD WEICHSEL. 


Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Juli 1936.) 


Einleitung. 

Amylase-Untersuchungen liegen in ungeheurer Menge vor. Das 
Interesse hat sich vor allem dem Ferment zugewendet, dessen Wirkung 
man zu erfassen sucht, indem man ihm ein bereits vorbehandeltes Sub- _ 
strat, nämlich verkleisterte oder sogenannte lösliche Stärke bietet. Damit 
hat man die Gewähr für die nach kurzer Zeit eintretende Hydrolyse. 
Da der Amylase höherer Pflanzen nur im Laboratorium dieses künstliche, 
physikalisch veränderte Substrat zur Verfügung steht, ist die Reaktions- 
weise der Amylase in vitro nicht ohne weiteres übertragbar auf den sich 
innerhalb der lebenden Zelle abspielenden Vorgang. Beim natürlichen 
Stärkeabbau denkt man etwa zunächst an das Korrosionsbild der Weizen- 
stärke keimender Weizenkörner. Jedoch sind sowohl die Art des Abbaues 
als auch sein zeitlicher Verlauf bei verschiedenen Stärkearten verschieden. 
Diese Verschiedenheiten können auf Besonderheiten der Amylase der 
betreffenden Pflanze oder aber auf einer Besonderheit der Stärkearten 
beruhen. Die Beobachtung, daß z. B. Weizenstärke von Diastasen ver- 
schiedenster Herkunft nach kurzer Wirkungszeit auf dieselbe Art an- 
gegriffen wird, könnte für die zweite Möglichkeit sprechen. Es erscheint 
nicht ausgeschlossen, daß der äußeren Formverschiedenheit der Stärke- 
arten auch eine Verschiedenheit in der Feinstruktur der Körner ent- 
spräche, die den fermentativen Abbau beeinflußte. Ausgehend von diesem 
Gesichtspunkte, stellten wir das Stärkekorn in den Mittelpunkt unserer 
Untersuchungen. 

Es ist schon lange bekannt, daß das Stärkekorn der Kartoffelknolle 
den Amylasen besonderen Widerstand leistet. Über die Ursache des 
Widerstandes wissen wir nichts. Ferner kann nach der vorliegenden 
Literatur zweifelhaft erscheinen, ob der Widerstand absolut oder nur 
zeitlich bedingt ist. Verkleisterung beseitigt den Widerstand. 

Diastatischen Abbau eines ernährungsphysiologisch so wichtigen 
Kohlehydrates ohne Veränderung seiner nativen Struktur zu erreichen und 
die Ursache des Widerstandes aufzudecken, erschien der Bearbeitung wert. 

Nachdem eigene Ansätze nativer Stärke mit Diastase die Sonder- 
stellung der Kartoffelstärke bestätigt hatten, mußte zunächst geprüft 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultät der Universität Leipzig. 
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werden, durch welche physikalische und chemische Einwirkungen Hydro- 
lyse ermöglicht wird, und welche Veränderungen eine erfolgreiche Vor- 
behandlung am Korn hervorgerufen hat. Ist z. B. die Besonderheit der 
bei allen Stärkearten angenommenen Hüllmembran des Kornes im Spiel, 
so wäre nach ihrer Entfernung oder Auflockerung eine erfolgreiche Amylo- 
lyse zu erwarten. Die nachfolgenden Versuche beschäftigen sich dem- 
gemäß in erster Linie mit der Struktur des Stärkekornes, doch blieb auch 
das amylolytische System der Pflanze nicht ganz unberücksichtigt. 
Insbesondere ist auch der bisher wenig beachtete Abbauvorgang in vivo 
studiert worden. 


Sehrifttum. 


Schon beim diastatischen Abbau verschiedener verkleisterter Pflanzenstärken 
zeigt sich ein Unterschied hinsichtlich der Schnelligkeit der Verzuckerung (CHODAT, 
Ross et Pamir 1924; LANG 1910/11). Vielschärfer tritt dieser jedoch bei Verwendung 
nativer Stärke hervor. Buchweizen- und Kartoffelstärke bilden in dieser Hinsicht 
den stärksten Gegensatz (BARANETZKY 1878). Erstere wird in vitro sehr rasch ver- 
zuckert. Der Abbau nativer Kartoffelstarke ist nach SULLIVAN, GUERIN-VARRY (beide 
zitiert bei BARANETZKY 1878), REICHERT (zitiert bei ZwickER 1921) und Hrcx- 
STEIN (zitiert bei HABERLANDT 1917) in vitro mit Malzauszug und Ptyalin nicht 
möglich. Die Dauer der Einwirkung betrug bis zu 63 Tage. (REICHERT 1 Jahr.) 
Geprüft wurden Stärkegewicht, Zuckergehalt oder mikroskopische Veränderung der 
Körner. Auch Brown und Morris, WINDISCH- JETTER (beide angeführt nach 
Hesse 1929), ferner HAMMARSTEN (1872), KLorz (1912) und Zwicker (1921) be- 
zeichnen die Körner zum mindesten als nur sehr schwer durch Diastase angreifbar. 
Erfolge sind, soweit die Versuchsanordnungen beurteilt werden können, auf voraus- 
gehende physikalische Veränderungen der Körner zurückzuführen. NAGELt (1858) 
verwandte Temperaturen von 45—60°. Er stellte nach ,,langerer Zeit‘ Verkleinerung 
der Körner fest und schloß daraus auf allmähliches Abschmelzen. Da die durch- 
schnittliche Quellungstemperatur der KSt. aber nur etwa 60° beträgt, können die von 
NiceLr beobachteten Körner schwerlich noch als nativ bezeichnet werden. Das 
zeigen z. B. auch die Erfolge von BOURQUELOT (1878) und LINTNER (1890). Beide 
erhielten erst nach Erhöhung der Versuchstemperatur Verzuckerung. (Bei50°:0,13 %. 
55°: 5,03%, 60°: 52,68%. LinTner.) Bei Zimmertemperatur beobachtete ARTHUR 
MEYER (1895) nach 3—6 Monaten grobe Punktierung der Außenschicht und manch- 
mal oberflächlich eingeätzte Rinnen (Malzdiastase). Auch KRABBE (1890) erhielt 
Korrosion der KSt. in vitro. Auf diese Angaben wird in einem späteren Abschnitt 
zurückzukommen sein. 

In den Stärkeverdauungsversuchen (Ptyalin), die HEUPKE (1928) mit rohem 
Pflanzengewebe (Hafer, Reis, Erbsen, Banane, Erdnuß, Kartoffel) ausführte, 
war die KSt. isolierter Zellen nach 24 Stunden noch unverändert, während alle 
anderen Stärkearten Korrosion zeigten. 

Veranlaßt durch die auch von HicksTEin festgestellte Resistenz der KStK. 
gegen tierische Amylase, dehnte HABERLANDT (1917) die Untersuchungen auf den 
Verdauungskanal von Schaf und Kaninchen aus. Nach Verfütterung von Kartoffel- 
stärkemehl fand HABERLANDT in den Exkrementen dieser Tiere zahlreiche, nur 
wenig korrodierte Körner wieder, außerdem zahlreiche zerbröckelte Körner mit 
gleichen Korrosionserscheinung Das Korrosionsbild wird als Grübchenbildung 
beschrieben. HABERLANDT glaubt mit Sicherheit, diese Korrosion auf Bakterien 
zurückführen zu können und wirft die Frage auf, ob überhaupt im Verdauungs- 
kanal von Schaf und Kaninchen die Kartoffelstärke anders als durch Bakterien 
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gelöst werden kann. Tierphysiologen berichten, daß rohe KSt. vom Schwein nur 
schlecht ausgenutzt wird (SEUFFERT 1931). 

Das Ergebnis der Tierversuche stimmt also überein mit dem der Abbauversuche 
in vitro. Soweit eine Ausnutzung roher KSt. im Tierkörper erfolgt, ist sie wahr- 
scheinlich von der Darmflora der Tiere abhängig (HABERLANDT) oder auch der 
Kauwirkung zuzuschreiben (HAMMARSTEN); denn das verletzte Korn wird, wie 
später ausgeführt werden soll, durch Diastasen hydrolysiert. 

Stärken anderer unterirdischer Speicherorgane mit ähnlichem Bau wie die 
Kartoffelstärke, also deutlicher Schichtung und exzentrischer Lage des Kernes, 
sind sehr wenig untersucht worden. ZwickER (1921) erreichte den Angriff von 
Cannastärke bereits nach zweitägiger Wirkung von Ptyalin. Trotz der Ähnlichkeit 
im Bau verhalten sich also Kartoffel- und Cannastärke verschieden. 


A. Abbau in vitro. 
I. Methodik. 


Nach bestimmter Vorbehandlung wurde die Stärke mit verschiedenen 
Diastasen (Ptyalin, Malzauszug, Takadiastase) angesetzt. 

Ptyalin wurde als tierisches Ferment und zur Wiederholung der 
erfolgreichen Versuche mit ihm (ZWICKER) öfters einbezogen. Gelegentlich 
wurde auch Malzauszug, welcher «- und ß-Amylase enthält, angewendet. 
Vor allem wurde aber mit der als besonders wirksam bekannten, als 
„Jakadiastase‘‘ bezeichneten «-Amylase gearbeitet, die auf das native, 
ungequollene Weizenstärkekorn ebenso wirkt wie Malzdiastase. 

Die Stärke wurde aus ruhenden und leicht angetriebenen Knollen 
isoliert und teils lufttrocken, teils frisch aus der Knolle, nach Auswaschen, 
verwendet. Toluol diente als Antiseptikum. Nur Deckglaspräparate 
erhielten Thymolzusatz, da Toluol die das Präparat abschließende 
Paraffinschicht löst. Auf Abbau wurden die Körner geprüft durch mikro- 
skopische Untersuchung (Jodfärbung, Polarisation, Beobachtung im 
Zeiß-Polychromar) und durch Bestimmung des gebildeten Zuckers 
mittels Vergärung im WARBURG-Apparat. 


II. Abbau nativer Stärke. 


Ausgegangen wurde von einem vergleichenden diastatischen Abbau- 
versuch (Takadiastase) 1. mit frischer und käuflicher Weizenstärke, 
2. mit Canna- und 3. mit Kartoffelstärke. 

Die Versuchstemperatur betrug 37°, px 4,9. Die Weizenstärke war 
nach 24 Stunden schon völlig verflüssigt. Viel langsamer wurde Canna- 
stärke angegriffen. Nach 5 Tagen waren erst 9% der verwendeten 
Menge verzuckert. Mikroskopisch gut sichtbar wird die Hydrolyse 
erst nach längerer Zeit. Die Körner verschmälern und verkürzen sich. 
Dieser Abschmelzvorgang muß zum völligen Verschwinden der Körner 
führen. An KSt. konnte trotz wochenlanger Behandlung mit Taka- 
diastase bzw. Ptyalin keine Veränderung intakter Körner bemerkt werden. 

Damit bestätigen sich die Angaben der Literatur. Cannastärke, 
bei welcher ZwicKEr mit Ptyalin nach 10 Tagen nur Abbau der mit Jod 
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farbbaren Komponente erhalten hatte, vermittelt den Ubergang zur ganz 
unverdaulichen KSt. Knollenstärken (Kartoffel, Maranta, Tapioka) unter- 
scheiden sich von Weizenstärke durch höheren Gehalt an Amylopektin, 
der somit vermutlich irgendwie mit der höheren Resistenz der Knollen- 
stärken zusammenhängen könnte. 


III. Abbau vorbehandelter Stärke. 


1. Zerstörung der Struktur durch Quellung. 


WIEGEL (1933) beobachtete, daß nur das verkleisterte KStK. von 
Diastase aufgelöst wird. Allgemein läßt sich deshalb sagen, daß eine 
Zustandsänderung des Kornes nötig ist, damit der Mechanismus des 
Fermentpräparates wirksam werden kann. Für die Aufklärung des dia- 
statischen Abbaues nativer Stärke wäre wichtig, zu wissen, wie der 
Verkleisterungsvorgang im einzelnen verläuft, und in welcher Weise der 
fermentative Angriff auf die verkleisterte Stärke erfolgt. 

Uber den Verkleisterungsvorgang liegt eine Beobachtung WIEGELs vor, 
nach welcher die Quellung der KSt. mit einem Rissigwerden der Außen- 
hülle des Kornes beginnt. WIEGEL macht diese Hülle, die insoluble 
coating, die die Amylose umgibt (Line und Nansı 1923), verantwortlich 
für die Eigenart der Quellung, da sie sich Wasser gegenüber , indifferenter“ 
verhält als das teils lösliche, teils stark quellbare Korninnere. Ihre Re- 
sistenz bewirkt, daß die Stärke selbst wochenlanges Liegen in kaltem, 
keimfreiem Wasser ohne. merkliche Quellung erträgt. 

Die Warmverkleisterung verwandelt ebenso wie die Verkleisterung 
mit Lauge oder Salzlösungen das stabile Korn in offene Amylopektin- 
säckchen, aus denen die Amylose hervorquillt. Dieser Zustand ist 
zweifellos ein Endzustand der Quellung, herbeigeführt durch fortdauernden 
Wassereintritt in das Korn (NAcELI). Dagegen konnte LINSBAUER (1935) 
außer bei Canna-Starke weder Platzen noch Rissigwerden der AuBenhiille 
von Stärkekörnern feststellen. ,,Weitgehende Verkleisterung“ soll die 
Ursache des Platzens der Canna-Stärke gewesen sein. Dieser Verkleiste- 
rungsgrad ist aber auch bei KSt. zu erreichen. Die von LINSBAUER zur 
Bestätigung seiner Beobachtung angeführten Arbeiten von BEYERINCK 
(1912) und NowoPoKROWSKY und TscHEBOTAREWA (1930) sind uns 
bekannt. Die auch von diesen Autoren beschriebene Blasenbildung 
ohne Sprengung ist jedoch mit unseren Beobachtungen nicht verein- 
bar. Zu der ebenfalls angeführten Arbeit von Hess und RaBıno- 
WITSCH (1933) ist zu sagen, daß die Anstichversuche der Blasen an 
„noch nicht gesprengten“ KStK. ausgeführt worden sind, was an- 
scheinend von LINSBAUER übersehen wurde. LINSBAUER gibt Quellungs- 
stadien an, keine vollkommene Verquellung der Körner. 

Die fermentative Lösung der verkleisterten Stärke erfolgt von dem 
offenen Kornteile aus über das Korninnere nach außen, so daß die Hülle 
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als von der Innenseite abschmelzendes Häutchen erst zuletzt verschwindet 
(Wieser). Auf dieselbe Art geht der Abbau verkleisterter Stärke durch 
Pilze vor sich (HARDTEL 1933). 

Wie verhält sich nun die Diastase den verschiedenen Quellungs- 
stadien gegenüber ? 

Die als Vorstufen der Verkleisterung zu betrachtenden inneren Riß- 
und Höhlenbildungen ermöglichen den diastatischen Abbau noch nicht. 
Ist die Verkleisterung jedoch auch nur soweit gediehen, daß das Polari- 
sationskreuz zwar bereits verschwommen erscheint, das Korn aber noch 
keine wesentliche Volumenzunahme zeigt, so vermag das diastatische 
Präparat in der von WIEGEL beschriebenen Weise anzugreifen, d.h. 
also von einer bestimmten Stelle aus, die nach WIEGEL mit einer Riß- 
bildung identisch ist, über das Innere nach dem unbeschädigten Teil 
der Außenhülle. Der Abbau erfolgt, verglichen mit dem der verquollenen 
Körner, langsam. Das Amylopektin, die periphere Kornsubstanz, er- 
schwert die Hydrolyse. Verquollene Körner in dem von LINSBAUER be- 
schriebenen Stadium, also ohne geöffnete Hülle, werden vollkommen 
abgebaut. Erschwerter Abbau des Amylopektins wurde auch bei der 
Amylolyse der Stärkesubstanzen, die durch Quellung in Lauge erhalten 
wurden, festgestellt. Darstellung nach GATIN-GRUZEWSKA (zitiert bei 
SAMEC 1927 , S. 13). Auf diese Weise gewonnene Amylose wurde äußerst 
rasch hydrolysiert, während die Amylopektinhüllen erst nach 8tagiger 
diastatischer Wirkung (20°) verschwunden waren. Nach Aufkochen 
und Jodzusatz trat nach einigen Stunden sogar wieder schwache Blau- 
färbung der Lösung auf. Die vollständige Hydrolyse von Amylopektin 
durch Pankreassaft erfolgt nach Gatin-Gruzewska (1912) nur sehr 
langsam. Wird die Verquellung der Körner durch Salzlösungen bewirkt, 
so tritt ebenfalls diastatischer Abbau ein. 

Anionen bestimmter Konzentration erniedrigen die Quellungs- 
temperatur der KStK. Die Reihenfolge der Quellungsförderung entspricht 
der HormEısterschen lyotropen Reihe. Man erklärt sich diese ver- 
schiedene Beeinflussung mit der je nach dem Anion verschiedenen Ände- 
rung der Hydratation der Stärkemizellen (Samec 1927; Karz 1932/33). 

Entsprechend den Versuchen van DER HOEVE: (zitiert bei Katz 
1932/33) wurde die Anionenbeeinflussung mit l6stündiger Behandlung 
der Stärke bei Zimmertemperatur zu erreichen versucht. Zur Verwendung 
kamen: KCNS 1 m (SAMEC, Quellungstemperatur der Stärke etwa 42°) — 
KJ 1,5 m (Samec, Quellungstemperatur 39—40°) — NaNO, 3,5 m (Karz, 
Quellungstemperatur 39°). Die bei dieser Versuchsanordnung eintretende 
Ionenadsorption (VAN DER HOEVE) hatte keine sichtbare Änderung 
am Korn zur Folge. Nachträgliche Diastasebehandlung (12 Tage) war 
wirkungslos. 

Der Abbau setzte erst ein, wenn in Gegenwart von 1 m KCNS Quel- 
lung eingetreten war. Diese sowie der nachfolgende diastatische Abbau 
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wurden mikroskopisch bei 29—31° im Verlaufe eines Tages verfolgt. 
Quellung bei dieser Temperatur ist auch noch in 1 m KCNS-Lésung 
selten. Sie tritt nur bei sehr großen Körnern auf. (Auch die Quellungs- 
temperatur bei Warmverkleisterung der KStK. schwankt mit der Korn- 
größe. NEUMANN [zitiert bei SAMEC, 1927, S.172]). Die Art der Quellung 
unterscheidet sich nicht von der Warmverquellung. 

Blieben die Ansätze mit KStK. in 1 m KCNS einige Tage bei 37° 
stehen, so zeigte sich eine andere Quellungsart, die nicht das ganze Korn 
umfaßte, sondern, vom Initialpunkte ausgehend, an der kurzen Polkappe 


Og @ 


Abb. 1. Kartoffelstärke, gequollen in 1m KCNS, Abb. 2. Kartoffelstärke, gequollen in 1m 
37°. Erklärung s. Text. KCNS, 37°, von Takadiastase angegriffen. 


einsetzte und von dort aus nach dem anderen Pole hin strebte. Neben 
vollkommen verquollenen Körnern waren Formen, wie sie Abb. 1 zeigt, 
häufig. In Abb. 2 entsprechen die Kornreste den in Abb. 1 noch vor- 
handenen, strukturell unveränderten Kornteilen. Die in diesem Ansatz 
gleichzeitig mit der Salzlösung anwesende Takadiastase hat den ver- 
quollenen Teil bereits hydrolysiert. (Vollkommen verquollene Körner 
sind dementsprechend auch nicht mehr vorhanden.) Nach Entfernung 
des KCNS und erneutem Zusatz von Takadiastase geht die Hydrolyse 
der bereits offenen Körner weiter. 


2. Mechanische Zerstörung der Struktur. 

Die Zustandsänderung durch Quellung ist jedoch nicht der einzige 
Weg, das KStK. in vitro zu hydrolysieren. Schon HAMMARSTEN (1872) 
zeigte, daß pulverisierte Stärke diastatisch verzuckert wird. MAQUENNE 
(1904) wies nach, daß die Verzuckerung nicht vollständig ist. Wir selbst 
erhielten nach 24stündiger Wirkung von Takadiastase bei 37° Ver- 
zuckerung von 71%. Da nicht alle Körner zertriimmert worden waren, 
blieb ein aus unverletzten Körnern bestehender Rest. 

Durch das Zerreiben der Stärke mit Quarzsand wird die Stärke- 
substanz in zwei Komponenten zerlegt, einen in kaltem Wasser löslichen 
und einen unlöslichen Teil (SAMEC 1914). 

Der wasserlösliche Anteil gibt tiefblaue Jodfärbung, ist filtrierbar 
und wird sehr rasch und vollständig von Takadiastase hydrolysiert. 
Auf Grund dieser Eigenschaften wird er als Amylose bezeichnet. Durch 
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Auswaschen und Zentrifugieren der zerriebenen Stärke läßt sich eine 
Trennung herbeifiihren, die indes ebenso relativ sein wird wie die anderer 
Trennungsmethoden; denn unter bestimmten, Quellung auslösenden 
Bedingungen, auf denen die üblichen Trennungsmethoden fußen, ist 
auch das Amylopektin nicht ganz unlöslich. Es scheint auf diesem 
Wege zwar möglich zu sein, reine Amylose, nicht aber amylosefreies Amylo- 
pektin zu erhalten. 

Die in Wasser unlöslichen Bruchstücke werden sehr langsam durch 
Takadiastase gelést. Die Zuckerbestimmung nach fermentativer Hydro- 
lyse der zerriebenen Anteile, im Vergleich zu derjenigen verkleisterter 
Stärke ergab: für verkleisterte Stärke (!/, Stunde im Wasserbade erhitzt) 
87,8% der verwendeten Stärkemenge — für zerriebene Stärke 71,12%. 
Der Rückstand der zerriebenen hydrolysierten Stärke bestand überwiegend 
aus unverletzten oder wenig verletzten Körnern. Die Verzuckerung 
des Rückstandes nach Verkleisterung ergab 10,56% der Gesamtstärke. — 
Der Verzuckerungswert von Amylose (33,8%), Amylopektin (37,3%) und 
Rückstand (10,56%) liegt nur etwa 6% unter dem verkleisterter Stärke. 
Dieser Mangel steht in keinem Verhältnis zu dem hohen Amylopektin- 
gehalt der KSt. (83% Samec). Unter den herrschenden Versuchs- 
bedingungen ist somit kein Anhaltspunkt für eine unvollständige Amylo- 
pektinhydrolyse gegeben. 

Auch das wenig verletzte Korn unterliegt dem Abbau. Durch Druck 
geplatzte Körner wurden unter Zusatz von Takadiastase mikroskopisch 
bei 37° im Verlaufe eines Tages beobachtet: Die durch den Druck erfolgten 
Risse erweiterten und verlängerten sich in Richtung des Initialpunktes. 

Die mechanische Zerstörung der Kornstruktur ermöglicht also weit- 
gehenden, wahrscheinlich sogar vollständigen diastatischen Abbau. 


3. Veränderung der inneren Struktur durch Alkoholbehandlung. 


Außer durch Zertrümmerung der Kornstruktur versuchten wir noch 
auf eine weniger brutale Weise den geschlossenen Aufbau des Kornes 
zu zerstören. Das gelang durch eine 24stündige Vorbehandlung mit Alkohol 
(96% oder absolut) sowie durch 3tägige Behandlung mit Azeton. Diese 
vorbehandelte Stärke ist ebenfalls hydrolysierbar. Die mikroskopisch 
sichtbare Veränderung der Körner nach Einwirkung der organischen Sub- 
stanzen besteht in einer inneren, vom Initialpunkte ausgehenden Spalten- 
bildung (Abb. 3). Nicht oder sehr wenig wasserlösliche Mittel (Toluol, 
Äther, Petroläther, Chloroform) erzeugen keine Kornveränderung. Die 
Spaltung im Korninneren muß durch die Entwässerung des Kornes ver- 
ursacht worden sein. Schon NAGELI beobachtete die nach Alkohol- 
behandlung auftretende Spaltung der KSt. Er führte sie zurück auf den 
größeren Wassergehalt der inneren Substanz und Einlagerung der Wasser- 
teilchen in vorzugsweise tangentialer Richtung neben die Substanz- 
teilchen. 











Der diastatische Angriff geht vom Initialpunkte aus. 


Der diastatische Abbau nativer Kartoffelstarke. 
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Das Enzym 


scheint die vom Alkohol vorbereiteten Wege zu benutzen. Es wird im 


Korninneren kein Hohlraum ge- 
bildet, der auf gleichmaBiges Weg- 
lésen der Schichten von innen her 
schlieBen lieBe, sondern die bereits 
eingeleitete Spaltung wird fortge- 
setzt (Abb. 4). Das Korninnere 
erweckt bei etwas fortgeschrittener 
Hydrolyse den Eindruck eines sehr 
grobfaserigen Sphariten. Entspre- 
chend der inneren Veränderung 
verschwindet allmählich die Polari- 
sation. Der Zerfall des Kornes setzt 
jedoch erst ein, wenn die Spaltung 
den Kornrand erreicht hat (Abb.5). 
Jodfärbung ist dann noch vorhan- 
den, Doppelbrechung nicht mehr. 


Abb. 3. Kartoffelstärke, mit Alkohol 
behandelt. Erklärung s. Text. 





Der weitere Abbau verläuft nun schichtweise. Sehr stark abgebaute 
Körner geben mit Jod die violette Amylopektinfärbung. 
Die Angriffsart der Diastase gegenüber Weizenstärke wird von voran- 


gehender Alkoholbehand- 
lung nicht beeinflußt. 

Die Unterbrechung der 
Kontinuität der Substanz, 
die Zerstörung der nativen 
Struktur des Kornes ermög- 
lichten den diastatischen 
Angriff. Er erfolgt zunächst 
wie beim gequollenen Korne 
von innen nach außen. Die 
äußere Haut ist also nach 
Alkohol- bzw. Azetonbe- 
handlung von außen her 
nicht angreifbar geworden. 
Der Angriff von innen her 


vorangehender mehrtägiger Tuschebehandlung. 


Kongorot und Nachtblau. Beobachtung im Polychromar). 
Ob eine Diffusion der Diastaselösung ins Korninnere immer stattfindet 
oder durch die Alkoholbehandlung erst ermöglicht wurde, konnte nicht 





3* 





, : . : Abb. 4. Kartoffelstärke, mit Alkohol vorbehandelt, 
setzt jedoch Diffusionsver- von Takadiastase angegriffen. Erklärung s. Text. 


mögen der Diastaselésung 
voraus, denn Poren auf der Kornoberfliche in Verbindung mit den 
Spalten wurden nicht beobachtet (Untersuchung im Dunkelfeld nach 


Färbeversuche mit 
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festgestellt werden. Es bleibt somit die Frage der Priorität von Struktur- 
änderung oder Membranänderung als Voraussetzung eines Abbaues offen. 
Die Art des Abbaues nach der Änderung der Mizellarstruktur weist auf 
die Bedeutung der geschlossenen Struktur für die Kornresistenz hin. 


4. Strukturveränderung durch Bakterien (Wirkung ‚‚nativer‘‘ Diastasen). 
Gegenüber der Sekretionsdiastase von Fäulnisbakterien ist von 
einer Resistenz der KSt. nichts bemerkbar. Die Körner werden von Bak- 
terien zunächst oberflächlich angegriffen. Sie erscheinen anfangs punk- 
tiert. Nach längerer bakterieller Einwirkung ist die Punktierung in eine 
Art Kraterbildung übergegangen. 
Das Bild entspricht den von HABER- 
LANDT angeführten Korrosions- 
erscheinungen (s. S.29). Es stimmt 
mit der von KRABBE und MEYER 
beschriebenen angeblichen Wirkung 
von Diastasepräparaten so weit- 
gehend überein, daß man auch bei 
diesen Versuchen auf bakterielle 
Einwirkung schließen muß. 
Versetzt man diese Stärke nach 
Entfernung der Bakterien durch 
gründliches Waschen mit Toluol- 
und Thymolwasser mit Takadia- 
| staselösung py 4,9, so geht der von 
Abb. 5. Der Einfluß von Takadiastase auf 


die vorbehandelte Kartoffelstärke ist weiter den Bakterien eingeleitete Abbau 
fortgeschritten. des nativen Kornes weiter und, 


ohne Rückstände zu hinterlassen, 
zu Ende. Der Abbau erfolgt in zwei Phasen, die sich unmittelbar 
folgen. Zunächst verschwindet die mit Jod färbbare Substanz. Ein 
farbloses Gerüst bleibt zurück, das noch deutlich die Lamellenstruktur 
anzeigt. Die offene Form des Lamellengerüstes deutet an, daß dieses 
ebenfalls dem Abbau unterliegt. 

Das Verschwinden der Jodreaktion veranlaßt uns, zu versuchen, 
diese Erscheinung mit der von KLINKENBERG (1934) aufgestellten Hypo- 
these der «- und B-Stärken in Einklang zu bringen. 

Nur die x-Stärke enthält nach KLINKENBERG die jodfärbende Atom- 
gruppierung, die nur durch die Wirkung der «-Amylase vernichtet wird. 
In unserem Versuche trat demnach die Wirkung der «-Amylase zuerst 
hervor. Da die nichtfärbbare Substanz ebenfalls von Takadiastase ab- 
gebaut wird, müssen wir annehmen, daß die zurückgebliebene B-Stärke 
in «-Stärke umgelagert wird; anders ist der weitere Abbau des farblosen 
Gerüstes durch eine typische «-Amylase nicht erklärbar. KLINKENBERG 
führt verschiedene Tatsachen an, aus denen die Möglichkeit einer 
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Umlagerung der beiden Stärkeformen ineinander hervorgeht. In unserem 
Falle wäre jedoch zu bedenken, daß wir es mit festem Substrat zu tun 
haben, die Beweglichkeit der Moleküle und ihrer Bindungen also nicht 
groß sein kann. Ein Ansatz mit Malzdiastase, in dem «- und B-Amylase 
gleichzeitig zur Wirkung kämen, könnte vielleicht Klarheit schaffen. 
Betrachten wir jedoch die tatsächlichen Erscheinungen des Abbaues 
am Korn. Wir haben eine Hydrolyse vor uns, die in zwei Phasen in einer 
Richtung, nämlich von außen nach innen, verläuft, während bei der 
Alkoholstärke der Vorgang nacheinander in zwei Richtungen verlief. 





Abb. 6. Korrodierte Weizenstärke, dazwischen unveränderte Kartoffelstarke. 
Erklärung s. Text. 


Ermöglicht wird in diesem Falle der Angriff der Takadiastase durch die 
vorausgehende Wirkung‘ des Bakteriums, welches offenbar die Hüll- 
substanz von außen anzugreifen vermag. Das Enzymsystem des Bak- 
teriums ist darum allen angewandten Enzympräparaten überlegen. 

Dieser Schluß fordert jedoch eine Nachprüfung mit Diastasen, die 
wie das Ferment des Bakteriums vom Organismus ausgeschieden werden 
und nicht durch Extraktion des toten Zellgewebes gewonnen wurden. 

Zu den Versuchen wurde ‚native‘ Sekretionsdiastase steril-gekeimter 
Weizenkörner benutzt. Die Körner wurden knapp unterhalb des Sku- 
tellums ohne Verletzung der Keimlinge geschnitten. Zwischen die Schnitt- 
flächen kam frische, der Kartoffelknolle steril entnommene Stärke. (An- 
sätze mit wenig sterilem Wasser in Petrischalen. Versuchstemperatur 
etwa 20°; Dunkelzimmer.) Das mikroskopische Bild zeigte nach 8 Tagen 
(Keimlinge 7—8 cm lang) zwischen der stark korrodierten Weizenstärke 
die unveränderte KSt. (Abb. 6). Im Parallelversuch mit Canna-Starke 
traten dagegen Abschmelzungsformen in größerer Zahl auf, als sie im 
Canna-Rhizom bereits vorhanden waren (Verhältnis von Normalform zu 
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Abschmelzform bei der unbehandelten Starke 8:1, bei der behandelten 
Starke 3:1). Der Abbau dieser Starke wird auch in vitro mit Takadiastase 
langsam erreicht (s. S. 30). 

Das Verhalten der Sekretionsdiastase des Weizenstärkekornes kann 
allgemein auf das diastatische Ferment der Gramineenfriichte iibertragen 
werden. Die Versuche beweisen eindeutig die besondere Widerstands- 
fahigkeit der KStK. gegeniiber diesen Sekretionsdiastasen. 


5. Die ,,AuBenmembran“ des Kornes. 


Es bestehen allerdings noch Zweifel, ob die stärkere Wirkung des 
Bakterienfermentes auf dessen erhöhte Aktivität zurückgeführt werden 
muß; möglicherweise eröffnet ein unbekanntes Bakterienferment der 
normal aktiven Bakterienamylase den Weg durch die das Korn umgebende 
Leukoplastenhaut (Vergleich bei Meyer 1895; und SaLrır 1898). 


Diese Außenmembran der Stärke ist, von NAGELI angefangen, schon 
oft Gegenstand der Untersuchung gewesen, ohne daß dadurch ihr tat- 
sächliches Vorhandensein bewiesen werden konnte (Zusammenstellung 
bei SAMEC, 1927, S. 92). WIELER (1935) beschreibt sie als hellen Saum. 
der oft nicht als Membran anerkannt wird. Nach Einwirkung von ver- 
dünnter Kalilauge soll sie besonders deutlich werden. Der Beweis für 
das tatsächliche Vorhandensein einer Membran fehlt auch noch bei 
WIELER. Mindestens sind die WreLErschen Beobachtungen einer optisch 
erkennbaren Außenmembran nicht auf die Haut der KStK. anwendbar. 
da sie — im Gegensatz zur verschiedenen Diastasewirkung — bei Körnern 
aller untersuchten Stärkearten zu beobachten war. 

Von größtem Interesse war für unsere weitere Arbeit die chemische 
Natur der Außenmembran des KStK. Ausgehend von der Annahme, 
daß das isolierte Korn von einer eiweiß- oder lipoidähnlichen Hülle um- 
geben sei, die auf Kosten des Leukoplasten gebildet wurde oder den 
toten Leukoplasten selbst darstelle, versuchten wir vergeblich, durch 
Vorbehandlung der Stärke mit Proteasen und lipoidlöslichen Mitteln, das 
Korn dem Angriff der Diastase zugänglich zu machen. 

Auch der weitere Versuch, mit Hilfe einer Amylophosphatase, deren 
Existenz wir in der Takadiastase vermuteten (vgl. Kitasato 1928), aus 
der mit Phosphorsäure veresterten Amylopektinhülle die H,PO, abzu- 
spalten und anschließend diastatischen Abbau des Polysaccharids zu er- 
reichen, schlug fehl. 

Trocknet man jedoch KSt. mehrere Monate über P,O,, so tritt, 
wie die Abb.7 zeigt, eine in kaltem Wasser quellbare Membran auf, 
die von Takadiastase verzuckert wird. Sie ist bei Körnern jeder Größe 
vorhanden. Das Ablösen der Haut vom Korn kann gut an einem Alkohol- 
präparat nach Zusatz von Wasser beobachtet werden. Die Membran 
ist isotrop, während das im Inneren ruhende Korn die Anisotropie 
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unverändert zeigt. Sie ist schwach färbbar mit Jod, stark quellbar bis 
zur Auflösung in Chloralhydrat. Dagegen quillt das Korn selbst darin nur 
wenig. Seine Quellungsart hat sich geändert. Man erhält bei Quellung 
in Chloralhydrat sowie bei Warmverquellung keine blasenartigen Gebilde 
“mehr, sondern Bruchstücke. Das Korn springt in Richtung des langen 
Halbmessers auf. Der Zerfall setzt sich senkrecht dazu fort. Er kann 
noch innerhalb der Membran erfolgen. Die Quellungstemperatur bei 
der Warmverquellung liegt 10—15° niedriger. Der Ansatz mit einer 
1%igen Takadiastaselösung (22° 14 Stunden) ergab 12,24% Zucker. Die 
weitere Hydrolyse der Körner ist wieder gestoppt. (Die Untersuchungen 
konnten nicht fortgesetzt werden, 
weil die Membran in einem zweiten 
Ansatz von KSt. über P,O, nicht 
auftrat.) 

Der Angriff der Diastase erfolgt 
hier von außen. Risse in der Mem- 
bran, die auf das Eindringen der 
Diastase und Abbau von innen her 
schließen ließen, konnten nicht ge- 
sehen werden. (Tuschebehandlung, 
Einbetten in Kongorot- und Nacht- 
blaulösung, in Monobromnaphthalin 
und Alkohol-Anilingemisch, Bre- 
chungsindex 1,466.) 

Es ist nicht möglich, die Ab- 
hebung der Membran durch Trocknen rn en a pers 
im Hochvakuum über CaCl, bei etwa 
50° zu beschleunigen. Die Hül!e scheint auch nicht aufzutreten, wenn 
man Stärke über P,O, bei 100° im Vakuum trocknet. Katz und 
DERKSEN (1930), die das Röntgenbild unter diesen Bedingungen getrock- 
neter Stärke untersuchten, erwähnen sie jedenfalls nicht. 

Im Hinblick auf die Diastasewirkung kann diese Haut mit der Membran 
WIELERs nicht identisch sein. 

Karz und Rrentsma (1930) werfen in der Auseinandersetzung mit der 
Hypothese Meyers über die Ursachen der tangentialen Quellung und 
der Bläschenbildung die Frage auf: Warum fällt das Korn durch die 
tangentiale Quellung nicht auseinander ? Sie nehmen, von diesem Ge- 
sichtspunkte ausgehend, irgendeine „gewachsene“ Struktur als ver- 
bindendes Element zwischen den Kriställchen an. Die nach Abhebung der 
äußeren Hülle veränderte Quellungsart der Stärke, der jetzt eintretende 
Zerfall des Kornes scheinen aber nicht hinzuweisen auf eine derartige 
innere Struktur, vielmehr auf eine äußerste, den Zusammenhalt bewirkende 
Membran, die sich vom Korninnern nicht substantiell (gleiche Jodfärbung 
und Verzuckerung durch Diastase), sondern nur physikalisch unterscheidet. 
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Der Umstand, daß der Abbau der Stärke nach Hydrolyse der Hülle nicht 
weiterläuft, deutet außerdem auf eine besondere innere Struktur hin, 
die mit der soeben abgelehnten nichts zu tun hat, und an deren Ge- 





Abb. 8. Kartoffelstärke aus treibenden Knollen. 


(Spindelform.) 


schlossenheit das gewöhn- 
liche diastatische Enzym 
scheitert. 


B. Abbau in vivo. 


Einen völlig andersarti- 
gen Verlauf nimmt die 
Amylolyse unter natürlichen 
Bedingungen in der leben- 
den Zelle. Zwar glaubte 
BARANETZKY festgestellt zu 
haben, daß auch hier die 
Auflösung der Stärke von 
dem Kornzentrum aus er- 
folge, wobei das Stärkekorn 
imVerlauf desfermentativen 
Prozesses zur dünnwandigen 


Blase ausgehöhlt werde und schließlich völlig verschwinde. Die Arbeiten 
von NAGELI (1858) und SALTER (1898) sowie eigene Beobachtungen 
zeigten jedoch, daß der natürliche Abbau des KStK. ein Abschmelzungs- 





Abb.9. Schnitt aus einer austreibenden Knolle. (Runde Körner.) 


vorgang ist analog der Auflösung anorganischer Kristalle. Die Körner 
werden im Verlauf der Hydrolyse spindel- bis nadelförmig. Der Abbau 
erfolgt unabhängig von der Schichtenfolge (Abb. 8). Dabei wird das 


geschlossene Lamellensystem geöffnet. Das Korn erhält die erwähnte 
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Spindelform. Körner jeden Stadiums sind in den schon stark entleerten 
Zellen äußerlich unveränderter Mutterknollen mit weit entwickelten 
Trieben zu finden. Auch nach Verwundung der ruhenden Knolle treten 
unterhalb des durch die Verletzung gebildeten Periderms derartige 
Abschmelzungsstadien auf (Grüss 1907). Dieser Abbau wird mit der 
durch den traumatischen Reiz verstärkten Atmung zusammenhängen 
(DE WoLrr 1926). 


Neben der Spindelform liegt anscheinend noch eine zweite Abschmel- 
zungsform vor, deren letzter sichtbarer Stärkerest ein rundes Korn 
verkleinerten Ausmaßes ist. Diese Gestalt ergibt sich wahrscheinlich 
durch ein gleichmäßiges schichtweises Abschmelzen. Sie tritt in Zellen 
obenerwähnter Mutterknollen neben den spindel- bis nadelförmigen 
Kornresten auf. Vielleicht kommt diese Abschmelzungsart nur den 
Körnern zu, die von vornherein die runde Gestalt besitzen. Solche 
Körner sind immer in den Zellen vorhanden, die den Gefäßen unmittelbar 
benachbart liegen. Bei austreibenden Knollen nimmt die Größe der 
runden Körner mit der Entfernung von den Gefäßen zu (Abb. 9). 


C. Die Amylase der Kartoffel. 


Entsprechend der erstaunlichen Widerstandsfähigkeit der KStK. wird 
man erwarten, daß die Kartoffelknolle ein besonders reaktionsfähiges 
Ferment enthält. Kartoffelpreßsaft ist aber ziemlich fermentarm 
(BORCHARDT und PRINGSHEIM 1931) und der Diastasegehalt der einzelnen 
Knollen sehr verschieden (BoRCHARDT und PRINGSHEIM; MÜLLER- 
TaurGAU 1882). 


In den bisher ausgeführten Untersuchungen über die Kartoffelamylase 
in Form des Preßsaftes wurde als Substrat durchweg gekochte lösliche 
Stärke verwendet (DoBy 1914; DoBy und Bopner 1915; BORCHARDT 
und PRINGSHEIM 1931; HAEHN und SCHWEIGART 1923; HartiscH 1934). 
Damit erreicht man, wie der eigene Versuch ergab, vollkommenen Abbau. 
Verwendet man jedoch Stärkekleister, so ist die Hydrolyse niemals 
vollständig, ganz gleich, ob der Preßsaft ruhenden, wenig oder stark 
ausgetriebenen Kartoffeln entstammt. 


Hinter Taka- und Malzdiastase steht Kartoffelpreßsaft bei Anwendung 
von 1%igem Stärkekleister um etwa 75% im Verzuckerungsvermögen 
zurück. Verwendet wurden je 5 ccm 0,5%ige Takadiastaselösung — Malz- 
diastase, die durch 24stündige Extraktion von 10 g Riebeckmalz in 100ccm 
Wasser gewonnen wurde — Kartoffelpreßsaft. Da es auf Vollständigkeit 
der Hydrolyse ankam, wurde die Reaktionszeit auf 24 Stunden (37°) aus- 
gedehnt. War die Amylase des Kartoffelpreßsaftes quantitativ den anderen 
Amylasen gegenüber im Rückstand, so war in der langen Hydrolysenzeit 
die Möglichkeit des Ausgleiches gegeben. 
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Die Vergärung ergab: 

Taka- Malz- | Kartoffel- Nachdem festgestellt wor- 
diastase | diastase | preßsaft den war, daß weder das un- 
gequollene KStK. noch das 
ungequollene Weizenstarke- 
korn von KartoffelpreBsaft 
(48 Stunden, 37°) angegriffen werden (mikroskopische Priifung der 
Körner und Zuckerbestimmung), wurde dessen Wirkung auf die durch 
Zerreiben getrennten Stärkekomponenten geprüft. Zugleich wurden 
Parallelversuche mit Taka- und Malzdiastase angesetzt. Die Zucker- 
bestimmung ergab nach 48stündiger Hydrolyse folgende Zahlen: 

















Zucker in mg . 83,6 84,8 20,9 
Jodfärbung . . — — violett 

















Takadiastase Malzdiastase Kartoffelpreßsaft 
Amylose 
Zucker in mg. ....... 22,14 18,26 15,17 
Jodfarbung ........ — — hellblau 
Amylopektin 
Zucker inmg........ 12 15,96 7,54 
Jodfarbung des Riickstandes | blaue Körner | blaue Körner | blaue Körner 
und Trümmer 


Auch nach 92 Stunden war das unverquollene Amylopektin durch 
Kartoffelpreßsaft nicht gelöst worden (mikroskopische Untersuchung). 
Also scheint das Amylopektin den für das Ferment unangreifbaren- Wall 
zu bilden. Zwar ergab die Einwirkung des Kartoffelpreßsaftes auf Amylo- 
pektin eine beschränkte Zuckerbildung, aber es besteht große Wahrschein- 
lichkeit, daß diese Zuckermenge auf Amylose zurückzuführen ist, die den 
Trümmern trotz gründlichen Auswaschens noch anhaftet. Bestärkt wird 
diese Annahme durch den Befund, den das durch Autolyse von zerriebener 
Kartoffel gewonnene Enzym lieferte. 

Gewinnung des Autolysats: Ein Teil zerriebene Kartoffel (und zwar kegelförmige 
Ausschnitte unterhalb des treibenden Auges) und zwei Teile Wasser 16 Stunden 
bei 37° autolysiert. Papayotinzusatz (Curzaszoz und Janıckı 1934). Dieses 
Autolysat ist wirksamer als der Preßsaft. (Die Jodfarbe des Stärkekleisters war 
nach 24 Stunden nur noch schwach violett.) — Der Preßsaft gefrorener und süßer 
Kartoffeln ist nicht reaktionsfähiger als der bei normalen Temperaturen gehaltener 
Kartoffeln. Aus getrockneten, zerriebenen Kartoffelscheiben (Trocknen bei Zimmer- 
temperatur) vermag man durch Autolyse ein Enzym zu extrahieren, welches 
Kartoffelstärkekleister zwar verflüssigt, jedoch nicht verzuckert. (Extraktion 
24 Stunden, Zimmertemperatur. Verdünnung 1:10.) Auch die blaue Jodfärbung 
bleibt erhalten. (Identität mit der von NisHIMURA 1930 aus Hefeautolysat erhaltenen 
Amylophosphatase ?) 

Der wasserlösliche Anteil = Amylose wurde vom Autolysat verzuckert. 
Der Abbau der Amylose ist, wie die Tabelle auf S. 43 zeigt, eine Frage der 
Enzymmenge. Amylopektin wurde vom Autolysat überhaupt nicht 
angegriffen. 





Ny ee ee ee 
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Obgleich man durch Kartoffelpreßsaft keinen Abbau intakter Körner 
erreicht, findet im Autolysat zerriebener Kartoffeln nach Wasserzusatz 
Zuckerzunahme statt. Der Gehalt stieg von 0,91% des Frischgewichtes 
auf 1,2% bei einer Temperatur 








von 12° und auf 1,72% bei 37°. Diastasemenge | Giukose Joäßsrhs 
Die Autolysenzeit betrug 2 Tage. mans _— 

Ob dieser Abbau nur auf die beim 10 449 — 
Zerreiben der Knolle verletzten 30 9,3 braun-violett 








Körner zurückzuführen war, 

konnte nicht festgestellt werden. Steht das zerriebene Material unmittel- 
bar in Berührung mit Toluol, so findet kein Abbau statt. WILLSTÄTTER 
und RoHDEWALD (1934) machen auf den reaktionshemmenden Einfluß 
von Toluol aufmerksam, welcher sich aus der Änderung des Dispersions- 
mittels bei Toluolzusatz ergeben soll. 


Da die Kartoffeldiastase einem vegetabilischen Organ entstammt, 
liegt, entsprechend der Einteilung der Diastasen in Sekretions- und Trans- 
lokationsdiastasen nach Brown und Morris (1890), in der Kartoffel- 
diastase eine Translokationsdiastase vor. Diese löst die Stärkekörner 
nicht durch Korrosion (BROWN und Morris, GREEN-WrinpiscH 1901). 
Sie wirkt nur sehr langsam auf Stärkekleister ein, führt aber lösliche 
Stärke leicht in Zucker über. Diese Eigenschaften konnten wir auch an 
der Kartoffeldiastase feststellen. Die Translokationsdiastase ist nach 
Brown und Morris an den Protoplasten gebunden. Darauf führen wir 
den positiven Abbau im Autolysat zurück und die schwache Wirkung 
des PreBsaftes. Es scheint sowohl im Preßsaft als auch im Ferment- 
Autolysat nur der Fermentteil wirksam zu sein, der die in Wasser gelöste 
Amylose zu hydrolysieren vermag. Die besondere Resistenz des Kartoffel- 
stärkekornes läßt außerdem die Möglichkeit eines besonderen, für die 
Kartoffel spezifischen Fermentsystems offen. 


Mit Hilfe von Ionen versuchten wir, die Aktivierung des Fermentes 
und den Abbau der Stärke innerhalb der Zellen zu erreichen. Die Unter- 
suchungen gingen aus von den Arbeiten von ILsın (1922), ARENDS (1926) 
und STEINHOFF (1930). Kationen und Anionen fördern nach den 
Ergebnissen der genannten Forscher den Abbau von Spaltöffnungs- 
und Mesophylistärke in den Zellen in verschiedenem Maße. Ob hier 
primär eine Beeinflussung des Fermentes oder des Protoplasmas vorliegt, 
ist noch ungeklärt (OPARIN 1934). 

Es wurden Schnitte unterhalb des treibenden Auges der Kartoffel- 
knolle hergestellt, die zur Erleichterung der Beobachtung nur aus wenigen 
mit Stärke gefüllten Zellen bestanden. Sie wurden nach der Deckglas- 
methode eingebettet in 1 m, 0,1 m und 0,01 m KCl-Lösung und 0,1 m 
LiCl-Lösung. Innerhalb von drei Tagen konnte keinerlei Stärkeschwund 
beobachtet werden. 














Gertrud Weichsel: 


Sehlußbetrachtung. 


Der Vorgang der Stärkeverkleisterung besteht in einer Vergrößerung 
der Oberfläche durch Dispergierung. Dieser Vorgang kann nur in einer 
Verkleinerung der Mizellarverbände bestehen, da durch die Verkleisterung 
noch keine Zuckerbildung eintritt. Infolge der Zustandsänderung wird 
der diastatische Abbau der Stärke außerordentlich beschleunigt. Da 
das Amylopektin nach Samec die verkleisternde Komponente ist, weiter 
durch bloße mechanische Zerstörung des Kornes die Amylose als wasser- 
löslicher, leicht hydrolysierbarer Anteil erhalten werden kann, bewirkt 
wahrscheinlich nur die Hydratation des Amylopektins den beschleunigten 
Abbau. Die Hydrolyse des nativen Weizen- und Canna-Stärkekornes 
sowie die des verletzten KStK. beweisen, daß diese Verkleinerung vom 
Ferment selbst ausgeführt werden kann. Das Korrosionsbild abgebauter 
Weizenstärke zeigt die örtliche Begrenzung des Angriffes, die nach 
Errront (1900) nur auf die verschiedene ‚‚Dichtigkeit‘‘ der Kornoberfläche 
zurückzuführen ist. Der fermentative Abbau von Canna-Stärke besteht in 
einem Abschmelzen der äußeren Substanzlagen, unabhängig von der bei 
dieser Stärkeart deutlichen Schichtung. Der Schmelzvorgang muß an 
den beiden Längsseiten jedoch stärker ansetzen als an den beiden Polen 
des Kornes; denn die abgebauten Körner werden spindel- bis nadelförmig. 
Dasselbe gilt für den natürlichen Abbau des KStK. Behalten wir das 
Bild der verschiedenen Substanzdichte nach ErrkonT bei, so liegt an 
den Polen exzentrisch geschichteter Stärkekörner eine Häufung von 
Substanz vor, während die Längsseiten substanzarm sind, infolgedessen 
auch rascherer Abbau eintreten kann. Diese Erklärung kann uns heute 
nicht mehr genügen. Da die kristalline Struktur der Stärkekörner durch 
das Röntgendiagramm bewiesen ist, dürfen wir die besondere diastatische 
Resistenz in der Richtung des langen Halbmessers des Kornes vielleicht 
auf Gitterkräfte zurückführen, wie sie in Permutoid-Strukturen! wirksam 
sind (KAuUTsky und HERZBERG 1925). Damit kann der stärkere einseitige 
Abbau begründet werden. Wie und wodurch der Schritt von der ge- 
schlossenen Form des Kornes zu diesem offenen lamellaren System, welches 
das im Abbau begriffene Korn bildet, erfolgen kann, ist zur Zeit nicht 
erklärbar. 

Die zeitliche Resistenz, die das native Amylopektin der Hydrolyse 
entgegensetzt, läßt zweifellos die Bedeutung dieses Stärkeanteils für den 
langsamen Abbau des natürlichen Stärkekornes erkennen. Für das 
KStK. müssen noch weitere Faktoren wesentlich sein. Der Angriff von 
innen her, wie er bei der Alkoholstärke verfolgt werden konnte, deutet 
eine beim Weizen nicht vorhandene strukturelle Eigenart der KSt. an. 


1 In einer Besprechung mit Herrn Prof. OsrwaLp erhielt ich den Hinweis auf 
Permutoid-Strukturen (Graphit), die in bestimmter Richtung besonders leicht 
angreifbar sind. 
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Der Angriff nach Verletzung der äußeren Schicht weist auf die Sonder- 
stellung der Außenhülle hin. Diese Eigenart liegt offenbar nicht in 
der chemischen Verschiedenheit von Hülle und Korn (P,O,-Stärke). 

Zweifellos liegen dem Vorgang der Loslösung der Hülle verschiedene 
Quellungsmöglichkeiten von Korn und Hüllsubstanz zugrunde. Während 
bei der durch Alkohol bewirkten plötzlichen Entwässerung das Inter- 
mizellarwasser entzogen und die Radialstruktur des Kornes zerrissen wird, 
bewirkt das langsame, auf dem Luftwege erfolgende Trocknen das Ab- 
reißen von äußersten peripheren Substanzlagen. Das Korn hat sich infolge 
seines Wasserreichtums zusammengezogen. Die Entwässerung erfolgte 
in tangentialer Richtung. (Der Gegensatz: tangentiale Quellung des 
Kornes, die zur Blasenbildung führt.) Die wasserärmere und substanz- 
reichere Kornschicht vermochte dieser Schrumpfung nicht zu folgen. 
(ZwICKER, zitiert bei SAMEC 1927, S. 94, nimmt an, daß die Anhäufung 
der Stärkesubstanzen an der Kornoberfläche in Zeiten, in denen die 
Sekretion zur Ruhe kommt, zu einer Vereinigung der angehäuften 
Teilchen und einer Koagulation derselben führen muß). Der Mizellar- 
verband wird in tangentialer Richtung zerrissen. Die äußerste Hülle 
erhält, losgelöst von der Radialstruktur des Kornes, das Quellungs- 
vermögen, das sie sonst nur durch grobe Mittel, wie Temperaturerhöhung 
und chemische Beeinflussung erhalten kann. Ob es möglich ist, das ganze 
Stärkekorn in mehreren Etappen durch P,O, in solche Hüllen aufzulösen, 
die den einzelnen Schichten entsprechen würden, muß noch untersucht 
werden. Es fehlt jedoch noch die genaue Kenntnis der Versuchsbedin- 
gungen, die zur Abhebung der Membran nötig sind. 

Für den Abbau der KSt. in vitro muß der Zustand der äußeren 
Kornteile der ausschlaggebende Faktor sein. Nur dann, wenn ihr Gefüge 
durch vorsichtige Quellung gelockert oder durch Bakterien oder mecha- 
nische Kornzerstörung stellenweise aufgehoben wird, vermag das Diastase- 
präparat anzugreifen. Und zwar verläuft die Reaktion, abgesehen vom 
Abbau des mechanisch zerstörten Kornes in einer Richtung: Von der 
zerstörten Stelle aus über das Innere zum unverletzten äußeren Kornteil. 
Der Abbau der Wandung ist also von einer Seite aus, nämlich von innen 
her, möglich. Die abgelöste Hülle (P,O,-Stärke) wird jedoch hydrolysiert, 
ohne daß durch eine sichtbare Verletzung der Diastase ein Weg ins Innere 
geöffnet wird. Also muß eine enge Verzahnung von Hülle und Radial- 
struktur des Kornes vorliegen, die den Widerstand bewirkt. Der Abbau 
der Alkoholstärke erfolgt in zwei Richtungen, von innen nach außen 
radial und von außen nach innen lamellar. Die Verknüpfung von radialer 
und lamellarer Struktur scheint also auch im Korninneren vorhanden 
zu sein. Gestützt wird diese Annahme noch dadurch, daß nach Hydrolyse 
der P,O,-Hülle der Abbau des Kornes wieder gestoppt ist. Die weitere 
Untersuchung von über P,O, getrockneter Stärke würde wahrscheinlich 
hierüber Klarheit schaffen können. 
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Die bekannten Diastasepräparate sowie die ‚native‘ Sekretions- 
diastase von Gramineenfrüchten enthalten nicht das für die KSt. wichtige, 
lösende Prinzip. Es ist nicht möglich, mit den üblichen Methoden das 
gesamte in der Kartoffel wirksame amylatische Enzymsystem frei- 
zumachen. Die Untersuchungen der Kartoffelamylase zeigten die geringe 
Reaktionsfähigkeit, durch die selbst gekochte native KSt. nicht voll- 
ständig hydrolysiert werden kann. 

Die durch Papayotinzusatz bewirkte stärkere Aktivität des Kartoffel- 
preßsaftes läßt vermuten, daß ein Paralysator (Sistoamylase nach 
CHRZASZCZ und JANICKI 1933) im Preßsaft wirksam ist, der die Reaktions- 
fähigkeit der Amylase hemmt, während der Aktivator (Eleuthoamylase) 
mit dem Protoplasma verknüpft bleibt. Die Wirkung des Papayotins als 
Eleuthosubstanz erwies sich jedoch als recht schwach. Infolgedessen 
dürften wir mit gleicher Berechtigung annehmen, daß der veränderte 
physikalisch-chemische Zustand die Aktivität der Amylase beeinflußt. 


Wir wissen noch nichts von dem Vorgange der Stärkesynthese, obwohl 
wir die Abhängigkeit dieses Vorganges von der Vitalität der Pflanze und 
von der O,-Gegenwart (Fischer 1891) kennen. Ebenso sind wir noch 
weit entfernt vom Verständnis der komplizierten Vorgängen der Hydrolyse 
des nativen Stärkekornes, trotzdem wir das Mittel kennen und zu isolieren 
vermögen, mit Hilfe dessen die Pflanze die Stärke in Zucker überführt. 
Ob es sich hierbei um ein eigentümliches, der Diastase nur funktionell 
verknüpftes Prinzip handelt, oder ob die Diastase nur ein verstümmelter 
Rest des Totalfermentes ist, müssen Versuche mit neuer Zielsetzung und 
Methodik erweisen. 


Die vorliegende Arbeit wurde ausgeführt in der Zeit vom Herbst 1934 bis 
Herbst 1935 im Botanischen Institut der Universität Leipzig. Den Herren Prof. 
Dr. W. RuuLanp, Prof. Dr. K. WETZEL sowie Dr. H. ULLRICH danke ich für vielfache 
Ratschläge. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Heidelberg.) 


UBER DIE OPTISCHEN EIGENSCHAFTEN PHOTOTROPER 
KEIMLINGE. 
Von 
TRUDEL BRUNNER. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Juli 1936.) 


Einleitung. 

Die Analyse der phototropischen Wachstumsbewegungen hat durch 
die Theorie von BLaauw (1914) eine wesentliche Förderung erfahren. 
Da BLAAUW in seiner Theorie die Krümmung durch ungleiche Lichtwachs- 
tumsreaktion an Licht- und Schattenseite, bedingt durch den Lichtabfall, 
erklärt, wurde bei verschiedenen Pflanzen der naheliegende Versuch 
gemacht, den Lichtabfall theoretisch rechnerisch oder experimentell 
mit photographischen Methoden zu bestimmen. Diese Methode hat auch 
BrAAuw (1915) angewendet und ist von NUERNBERGK (1927) besser ausge- 
arbeitet worden. Die Richtigkeit der BLaauwschen Theorie wird von 
manchen Forschern angezweifelt. Trotzdem hat die Frage nach den Licht- 
verhältnissen in den phototropen Organen ihren Sinn und ihre große 
Bedeutung behalten. Die neueren Ansichten über das Zustandekommen 
der phototropischen Krümmungen, die Auxintheorie von WENT und 
CHOLODNY, die WENT vornehmlich an Avena sativa ausgearbeitet hat, 
erfordern genau so die Kenntnis der Lichtverhältnisse in den reagierenden 
Organen wie die BLaauwsche Theorie. Die Lösung der Probleme der 
Permeabilitätsänderung, der lIonenverschiebung und der Plasma- 
verlagerung bei einseitiger Beleuchtung hängt eng mit der Frage der 
Lichtabsorption und des Lichtabfalls zusammen, da nur das von der 
Zelle absorbierte Licht chemisch wirksam sein kann, d. h. imstande ist, 
die eben genannten Veränderungen hervorzurufen. 

In der vorliegenden Arbeit untersuchte ich verschiedene phototrope 
Pflanzenorgane auf ihre optischen Eigenschaften. Zunächst ist die Re- 
flexion an der OrganauBenwand von Interesse, da man durch die Kenntnis 
dieser Größe erst eine Vorstellung davon bekommt, welcher Prozentsatz 
des einstrahlenden Lichtes überhaupt in das beleuchtete Organ eindringt. 
Bis jetzt ist die Reflexion vernachlässigt worden. Auch NUERNBERGK 
hat in seiner Arbeit (1927) keine Messungen an der OrganauBenwand 
gemacht. Wohl hat pu Buy (1934) darauf hingewiesen, daß zum Ver- 
ständnis der Erscheinungen des Phototropismus gerade die Kenntnis 
dieser Größe von Bedeutung ist, ohne jedoch selbst Messungen der 
Reflexion angestellt zu haben. Neben der Reflexion muß die Transmission 
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des Gewebes genau bekannt sein, da sich die Absorption A nach der Formel 
A = 100 — (R+T), (R = Reflexion, T = Transmission) berechnen läßt. 
Die Kenntnis der Absorption allein genügt nicht, wir müssen vielmehr 
noch wissen, wie sich die Lichtabsorption in den beleuchteten Organen 
verteilt oder, mit anderen Worten, wie groß der Lichtabfall ist. 

Es ist selbstverständlich, daß sich bei dieser Arbeit das Hauptaugen- 
merk auf die Avena-Koleoptile richtete, da die meisten phototropischen 
Untersuchungen mit diesem Objekt angestellt wurden. NUERNBERGK 
hat bereits die optischen Eigenschaften der Avena-Koleoptile und der 
Hypokotyle von Helianthus annuus, Panicum miliaceum, Sinapis alba 
untersucht. Die Kenntnis der optischen Eigenschaften phototropisch 
reagierender Keimlinge bedarf jedoch einer weiteren Vertiefung. Vor allem 
muBten die Lichtreflexion, -transmission und -absorption einerseits und 
der Lichtabfall innerhalb der Organe andererseits in Abhängigkeit von 
der einstrahlenden Lichtwellenlänge ermittelt werden. 


A. Meßmethode. 

Die Keimlinge wurden in einer Dunkelkammer bei 21—23° Wärme 
und 60—70% Luftfeuchtigkeit herangezogen. Zur Messung der Trans- 
mission und der Reflexion diente das Mikrospektralphotometer nach 
ENGELMANN, das auf ein Mikroskop mit Kreuztisch aufgesetzt werden 
kann. Um ein Eintrocknen der Keimlinge zu verhindern, legte ich die 
Keimlinge mit der Wurzel auf einen Objektträger und befeuchtete sie mit 
einem nassen Wattebausch. Als Beleuchtungsquelle diente eine 200 Watt- 
lampe. SEYBOLD und SPOHN (1934) haben nachgewiesen, daß sich mit 
dieser Apparatur hinreichend genaue Messungen ausführen lassen, da 
die Transmission und Reflexion von Blättern, mit dem Mikrospektral- 
photometer bestimmt übereinstimmende Werte mit den direkten Mes- 
sungen mittels Photoelement bzw. Thermosäule ergaben. 

Zur Messung der Reflexion ist es günstiger statt des gewöhnlichen 
Mikroskops ein Auflichtmikroskop zu verwenden, da hierbei das Licht 
senkrecht auf den Keimling auftrifft. Außerdem kann man mit dem 
Objektiv näher an den zu untersuchenden Keimling herangehen, ohne 
mit dem eigenen Objektiv den Keimling zu beschatten. Es ist unbedingt 
nötig, mit dem Objektiv nahe an den Keimling heranzukommen, um 
möglichst das ganze reflektierte Licht aufzufangen (s. SeyBoLp 1933). 
Die Keimlinge liegen auf einem Objektträger, der mit schwarzem Papier 
bedeckt ist, damit jede andere Reflexion ausgeschaltet wird. Die Re- 
flexionswerte sind auf die Totalreflexion (97—99%) einer Magnesium- 
karbonatplatte bezogen. 

Die spektrophotometrische Meßmethode besitzt den großen Vorteil 
gegenüber der von NUERNBERGK ausgearbeiteten photographisch- 
photometrischen, daß kleine Bezirke von 5—l0yp genau eingestellt 
werden können. NUERNBERGK war in seinen Hauptversuchen gezwungen, 
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mit Filtern relativ groBer Breiten zu arbeiten. In einigen Nachtrags- 
versuchen hat er wohl diesem Mißstand Rechnung getragen und genau 
definierte Wellenlängen benützt. Ein anderer Mangel seiner Methode 
ist die selektive Empfindlichkeit der photographischen Platte, wodurch 
leicht Meßfehler entstehen. Diese sind bei meinen Untersuchungen 
von vornherein ausgeschaltet, da meine Messungen direkt erfolgen. 
Außerdem gestattet unser Verfahren die Messung der Reflexion an der 
OrganauBenwand, die NUERNBERGK nicht berücksichtigen konnte. Er 
weist wohl darauf hin, daß man mit einiger Vorsicht auch die Reflexion 
photographisch-photometrisch bestimmen könne. Diese Messung ist aber 
sehr umständlich und die Meßgenauigkeit schwer festzulegen (s. 
SEYBOLD 1933). 


B. Die optischen Eigenschaften der Hypokotyle bzw. Koleoptile. 

a) Hypokotyl von Helianthus annuus. 

Zur Begründung seiner Theorie hat BLAAUW schon einen Einblick in 
die Lichtverhältnisse von Helianthus annuus zu gewinnen versucht. Er 
bediente sich dabei, wie bereits obenerwähnt, der photographischen 
Methode und stellte fest, daß durch die Absorption des Lichtes in der 
Koleoptile die Schattenseite des Organs weniger Licht erhält als die 
Lichtseite. Diesen sog. Lichtabfall brachte er in Beziehung zu den 
beobachteten Lichtwachstumsreaktionen und Krümmungen und findet 
Übereinstimmung mit seiner Theorie. NUERNBERGK hat mit Recht in 
seiner Arbeit auf die Unzulänglichkeit der Messungen BLaauws hin- 
gewiesen. BLAAUW hat übrigens keine Reflexionsmessungen angestellt, er 
vermutet aber, daß die Reflexion und Absorption der glänzenden Helian- 
thus-Cuticula ?/, bis ®/, des einstrahlenden Lichtes betrage. Die Reflexion 
des Hypokotyls 4-5 mm unter der Ansatzstelle der Kotyledonen ist 
von mir wiederholt gemessen worden. Die Kurven R,, R, und R, der 
Abb. 1 geben die gefundenen Werte von 3 Helianthus-Hypokotylen wieder. 
Weitere Messungen an anderen Hypokotylen ergaben Werte zwischen 
R, und R,. Blau wird am wenigsten, Rot am stärksten reflektiert. Die 
Reflexion steigt langsam vom kurzwelligen Licht zum langwelligen. 
Dieser Befund war zu erwarten, da Metalle, Glas und dgl. langwelliges 
Licht stärker als kurzwelliges reflektieren. Im Blau beträgt die Reflexion 
23—38 %, im Grün 25—43% und im Rot 28—50%, d. h. im Blau scheiden 
schon an der Organaußenwand bis zu 38% und im Rot bis zu 50% von 
der Absorption aus und können demnach keine photochemischen Ver- 
änderungen hervorrufen. Die Kurven T,, T, und T, geben die Größe 
des von den Hypokotylen durchgelassenen Lichtes wieder. Die Trans- 
missionswerte der Kurve T, sind an demselben Hypokotyl ermittelt 
worden, von dem wir in Kurve R, die Reflexion bestimmt haben. T, und 
T, stellen hingegen die größten und kleinsten gefundenen Werte anderer 
Hypokotyledar. Die Transmission ist geringer als die Reflexion. Helianthus 
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läßt im Blau nur 3—9% des einstrahlenden Lichtes durch, im Grün 
7—13% und im Rot 9—20%. Aus den Reflexions- und Transmissions- 
werten läßt sich nun die Absorption gewinnen, die in Abb. 1 aus den 
Kurven R, und T, konstruiert wurde. Die Absorption erreicht im Blau 
ihren größten Wert. Sie erreicht im kurzwelligen Licht fast die doppelte 
Größe wie. im langwelligen Licht und beträgt im Blau 60—80%, im Grün 
45—64% und im Rot 33—60%. Es werden also gerade die Wellenlängen 
absorbiert, die chemisch am wirksamsten sind. 

Wie verteilt sich nun das absorbierte Licht in dem Hypokotyl, wie groß 
ist die Lichtstärke der Lichtseite gegenüber der der Schattenseite ? 


RL 
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Abb. 1. Helianthus annuus. Lichttransmission (7,, 7, und 7;), Reflexion (R,, R, und R,) 
und Absorption (A) der Hypokotyle in Prozenten der Lichteinstrahlung. 


NUERNBERGK gibt mit seiner Lichtabfallszahl das Verhältnis der Licht- 
menge an, die eine 0,2 mm- von der Lichtseite nach innen zu entfernte 
Schicht erhält, zu der Lichtmenge, die eine ebenfalls 0,2 mm von der 
Schattenseite nach innen zu entfernte Schicht empfängt. Er hat also 
willkürlich zwei Punkte in dem Gewebe verglichen und findet bei 30 mm 
langen Keimlingen 2 mm unterhalb der Ansatzstelle der Kotyledonen 
einen Lichtabfall von 11,4 :1 für die Wellenlänge 436 zu, während er bei 
größeren Keimlingen 4—5 mm unter der Ansatzstelle der Kotyledonen 
in einem Wellenbereich von 410—510 uu einen Lichtabfall von 4—4,4: 1 
findet. Für 500—600 uu gibt er einen Abfall von 2—2,25 : 1 und zwischen 
600 und 700 up einen Abfall von 2,25: 1 an. 

In der vorliegenden Arbeit bedeutet der Lichtabfall das Verhältnis — 
der Lichtabsorption in der ganzen vorderen Hypokotylhälfte zu der in der 
ganzen hinteren Hypokotylhälfte. Um den Lichtabfall zu bestimmen, 
stellt man zunächst die Reflexion und die Transmission des gesamten 
Hypokotyls fest, schneidet mit einem Rasiermesser das Hypokotyl genau 
in der Mitte durch und mißt die Transmission der vorderen Hälfte. Aus 
diesen Daten erhält man die Absorption der beiden Hypokotylhälften 
4* 
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und aus ihrem Verhältnis zueinander den Lichtabfall. Tabelle 1 gibt die 
Befunde für die Wellenlängen 470 au, 550 vu und 650 uu. D bedeutet den 
Durchmesser, L die Länge der Hypokotyle, R die Reflexion, T, die Trans- 
mission der gesamten Hypokotyle, T, die Transmission der vorderen 
Hypokotylhälfte, Av die Absorption in der dem Licht zugewandten Hälfte, 
Ah die der Schattenhälfte, La den Lichtabfall. Die experimentellen Werte 
sind im Mittel bei 470 uu 5,8 : 1, bei 550 uu 3,4: 1 und bei 650 uu 2,6: 1. 
Daß die Abweichungen der Einzelwerte relativ groß sind, läßt sich leicht 
dadurch erklären, daß das Hypokotyl kein homogenes Gewebe ist. Das 
Gefäßbündel in der Mitte des Hypokotyls wird anders Licht absorbieren 
als das äußere Gewebe, folglich auch einen anderen Lichtabfall innerhalb 
des Gefäßbündels bedingen und somit den Lichtabfall verändern. 

Die hier gefundenen Zahlenwerte in Grün und Rot weichen von NUERN- 
BERGKs gefundenen Werten wenig ab, im Blau sind hingegen die Unter- 
schiede größer. NUERNBERGK nimmt an, daß der größere Lichtabfall damit 
zusammenhängt, daß die Zellen der kleineren Keimlinge plasmareicher 
sind, und daß dadurch die Absorption und der Lichtabfall auch größer 
werden. 

Tabelle 1. Lichtabfall bei Helianthus annuus. 


Dinmm| Linmm | R(%) | T:(%) | T(%) | Av | Ah | Aa 





























Wellenlänge 470 uy 
2,5 55 20,5 9 21 58,5 12 49:1 
2,3 36 25 6,5 15 60 8,5 7,2: 1 
2,5 52 26 4 15 59 11 5,4 : 1 
2,3 40 22 3 14 64 11 5,8 : 1 
1,9 45 20 5 17 63 12 5,9 : 1 
2 38 22 3 12,5 65,5 9,5 6,9 : 1 
2 42 30 3 14 56 11 5,1:1 
2,1 40 29 4 12,5 58,5 8,5 ET | 
1,9 45 31 5 16 53 11 4,8 : 1 
1,9 40 27 3 13 60 10 6:1 

Wellenlänge 550 up 
2,3 36 35 9 19 46 10 4,6:1 
2,5 52 35 8 24 4 16 2,6:1 
2,1 40 27 7 24 49 17 2,9 : 1 
1,9 45 28 10 21 51 11 4,6 : 1 
2 38 26 8 25 2 17 2,9 :1 

Wellenlänge 650 uy 
2,5 52 41 11,5 25,5 33,5 14 2,3:1 
2,1 40 40 17 31 29 14 au: 
1,9 45 28 "16 29 43 13 3,2: 1 
2 34 32 15 30 38 15 2,5:1 
2 38 29 16 29 42 13 3,2 : 1 























b) Avena sativa, Koleoptile. 
Avena ist am genauesten untersucht, sowohl in bezug auf allgemeine 
Wachstumserscheinungen als auch auf den Phototropismus. Anatomisch 
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ist die Koleoptile ganz anders als das Helianthus-Hypokotyl gebaut, 
da jene nur eine Scheide bildet, in der das Primärblatt steckt. Wir 
haben hier ein ganz uneinheitliches Organ vor uns, da das Primärblatt 
nie einheitlich den ganzen Hohlteil der Koleoptile ausfüllt, sondern ein- 
gerollt ist und in der Mitte meistens einen mehr oder weniger großen Luft- 
raum freiläßt. Außerdem kommt noch hinzu, daß das Primärblatt mehr 
oder weniger gelbe Farbstoffe ausbildet, die bei der Bestimmung der Licht- 
absorption ins Gewicht fallen können. 


- 


§ 8 à 888 


8 


& 8 
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Abb.2. Avena sativa. Lichttransmission (7,, 7, und 7,), Reflexion (R,, R, und BR) und 
Absorption (4) der Koleoptilen in Prozenten der Lichteinstrahlung. 








In der vorliegenden Arbeit habe ich nur die Breitseite des Organs 
3 mm unterhalb der Spitze auf die optischen Eigenschaften untersucht 
(Abb. 2). Die Reflexion von drei verschiedenen Avena-Koleoptilen 
(R,, R, und R,) erreicht im Blau im allgemeinen nicht die Reflexionswerte 
des Helianthus-Hypokotyls, während die Rotreflexion dieselben oder gar 
höhere annimmt. Die Reflexionskurven fallen bei Avena von Rot nach 
Blau steiler ab als bei Helianthus. NUERNBERGK hat, wenn auch ohne 
Messungen, aus einigen Versuchen geschlossen, daß die Reflexion bei 
Avena geringer sein muß als bei Helianthus. Für das kurzwellige Licht 
mag das zutreffen, für das langwellige dagegen nicht. Die Transmissions- 
kurven von drei Avena-Koleoptilen (Abb. 2) zeigen recht erhebliche Ab- 
weichungen, was durch den uneinheitlichen Bau der Koleoptile verständ- 
lich ist. In Abb. 3 (Kurve S) ist die Transmission einer 20 mm langen 
Avena-Koleoptile 3 mm unterhalb der Spitze mittels der von SEYBOLD 
(1933) beschriebenen Apparatur auf energetischem Wege ermittelt worden’. 
Im Blau transmittieren 5—12%, im Grün 9—25% und im Rot 10—33%. 
Für die Reflexion ergeben sich die folgenden Zahlen: Blau 10—25%, 


1 Bisher nicht veröffentlicht. 
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Grün 14—37%, Rot 25—60%. Daraus folgt, daß das kurzwellige Licht 
eine wesentlich stärkere Absorption als das langwellige erfährt. Wir finden 
eine Blauabsorption von 58—80%, eine Grünabsorption von 39—63% 
und eine Rotabsorption von 17—50%. Da ein griines Blatt relativ viel 








u Ur u Guten J 
700 650 600 550 500 Au 950 
Abb. . ren Ti Lichttransmission der spektrophotometrischen Messungen (s. Abb. 2). 
BR  n Messungen mit h tisch Licht nach SEYBOLD (1933). 








Licht absorbiert (SEYBOLD 1934), ist es von Belang zu wissen, wieviel 
Licht in dem Primärblatt, das bei der phototropischen Krümmung keine 
Rolle spielt, stecken bleibt. Aus diesem Grunde habe ich die Absorption 
mit Primärblatt und die Absorption ohne Primärblatt bestimmt. Bei 





und sf. j 
650 600 550 500 Ht #50 
Abb. 4. Avena sativa. Lichtabsorption der Koleoptile mit (mP) und ohne Primärblatt (oP). 


allen untersuchten Pflanzen ist die Reflexion mit Primärblatt größer 
als die Reflexion ohne dasselbe. Der Unterschied ist nur dadurch zu 
erklären, daß das gelbgrün gefärbte Primärblatt selbst ziemlich viel Licht 
reflektiert und so die größere Lichtreflexion hervorruft. Bei einem Ver- 
gleich der Absorption mit und ohne Primärblatt fällt sofort auf, daß die 
Kurven der Abb.4, die Mittelwerte aus je 6 darstellen, annähernd parallel 
laufen. Aus dem Ergebnis folgt, daß im Bereich des langwelligen Lichtes 
vom Primärblatt relativ mehr Licht absorbiert wird als im Blau. 

Der Lichtabfall bei Avena sativa gibt das Verhältnis der in der vor- 
deren Koleoptilhälfte absorbierten Lichtmenge zu der in der hinteren 
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Halfte absorbierten an. Wie bei der Bestimmung des Lichtabfalls bei 
Helianthus annuus mißt man zunächst die Reflexion (R) an der Organ- 
auBenwand und die Transmission (T,), entfernt mit dem Rasiermesser 
die hintere Hälfte der Koleoptilscheide und bestimmt wieder die Trans- 
mission (T,). Zuletzt entfernt man auch noch das Primärblatt und be- 
stimmt die Transmission der vorderen Koleoptilhälfte (T,). 

BLaauw selbst hat keine Versuche über den Lichtabfall bei Avena 
gemacht. Andere jedoch haben versucht, theoretisch aus den Licht- 
wachstumsreaktionen und den phototropischen Krümmungen den 
Lichtabfall zu berechnen. BREMEKAMP nimmt einen Lichtabfall von 
14:1 an, LUNDEGÂRDH einen Abfall von 20—50:1, van DiILLEwYN 
von 30:1. Diese stark voneinander abweichenden Werte veranlaßten 
NUERNBERGK (1927), ebenfalls den Lichtabfall mit seiner photographischen 
Methode zu messen. Er findet bei Breitseitenbeleuchtung 4 mm unter der 
Spitze im Blau einen Abfall von 8,85: 1, schreibt aber dazu, daß sich in 
der Kurve oft die Grenze zwischen Koleoptilscheide und Primärblatt 
verwischt hat. BERGANN (1930) ist bei Versuchen mit antagonistischer 
Beleuchtung zu ähnlichen Ergebnissen gekommen. Leider gibt NuERN- 
BERGK nicht an, bei welcher Temperatur er seine Keimlinge gezogen hat. 
BERGANN kultivierte seine Keimlinge bei einer Temperatur von 21—23°. 
Es hat sich nämlich ergeben, daß der Lichtabfall bei der Avena-Koleop- 
tile temperaturabhängig ist. Tabelle 2 enthält Angaben über die Abfalls- 
größen bei Keimlingen, die in verschiedener Temperatur gezogen sind. 
Bei 16°-Keimlingen blieben die Abfallswerte zwischen 4:1 und 8:1, 
bei 23°-Koleoptilen dagegen zwischen 9,4:1 und 14,3:1. Der bei 23°. 
Koleoptilen gefundene Maximalabfall ist größer als der von NUERNBERGK 
gefundene. Sein Ergebnis entspricht ungefähr den von mir bei 20—21° 
gefundenen Werten. Ein Vergleich der Tabelle zeigt sofort, daß die Trans- 
mission der vorderen Koleoptilhälften bei verschiedener Temperatur 
verschieden groß sind. Bei 16° wird in der vorderen Koleoptilhälfte viel 
weniger absorbiert als bei 23°. Wodurch kommt daszustande ? Man könnte 
annehmen, daß verschieden große Interzellularen durch verschiedene 
Reflexion innerhalb der Koleoptile die Absorption beeinflussen könnten. 
Mikroskopische Untersuchungen haben hier jedoch ergeben, daß die Zellen 
3—4 mm unterhalb der Spitze dicht aneinander schließen. Die zweite 
Möglichkeit ist die, daß bei höherer Temperatur mehr Leukoplasten 
ausgebildet werden, die dann die vergrößerte Absorption bewirken. Durch 
einen geeigneten Versuch konnte ich nachweisen, daß sich bei höherer 
Temperatur tatsächlich mehr Leukoplasten bilden. 

Zunächst habe ich das Primärblatt entfernt und dann die Koleoptilen 
auf der Analysenwaage auf gleiches Gewicht gebracht, mit Quarz zerrieben 
und mit einer Mischung von Methanol und Benzin einen Auszug gemacht 
(s. SPoHN 1935). Im Methanol löstesich Xanthophyil oder ein xanthophyll- 
artiger Körper, die Benzinschicht hingegen blieb farblos. Die erhaltenen 
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Tabelle 2. Lichtabfall bei Avena. 


























worden (Tabelle 3). 

















Bf pel | soos. elise eet aw | ab | le 
470 yp, 16,5°. 
15 11,5 15,5 52 36,5 | 33 | 4 | 82:1 
12 10 16 55 39 3% | 6 | 58:1 
21 14 20 55 35 % | 6 | «4 :1 
24,6 15,6 21 53 32 24 | 54 | 41:1 
470 up, 19°. 
15 8,5 17,3 37 19,7 | 48 8,8 54:1 
15,8 9,5 14,2 40 25,8 | 42 | 4,7 9,4 : 1 
18 9,8 13,4 45 31,6 | 37 | 36 | 10,2:1 
15,3 8,5 13,6 48 34,4 36,7 | 5,1 7,1:1 
470 up, 20°. 
18,5 4,4 11,7 37 25,3 | 445 | 73 6,1:1 
16 8,8 15,8 33 172 | 51 7 7,2:1 
11 4,2 10,7 38 27,3 | 51 | 6,5 7,8:1 
18,5 6,1 11,4 38 26,6 | 43,5 | 5,3 8,2 :1 
18,2 6,5 10,5 38 | 275 | 43,8 | 4 10,9 : 1 
470 yp, 21°. 
20,4 7,2 10,2 48 37,8 | 31,6 | 3 10,5 : 1 
17,9 9,2 14,2 33 188 | 49,1 | 5 9,8 :1 
20,2 10 15,1 31 15,9 | 488 | 51 9,5:1 
470 pp, 23°. 
25 5,5 9 28 19 47 | 35 | 134:1 
20,8 5,5 8,8 36,2 27,4 | 43 33 | 13 :1 
14 8,6 12,5 30 17,5 | 56 3,9 | 143:1 
18,4 4,3 8,9 23 14,1 | 576 | 46 | 12,5:1 
17,2 7,4 11,6 30 184 | 528 | 42 | 125:1 
16,2 10,9 16,3 33 16,7 | 508 | 54 | 94:1 
15,5 10,7 14,9 42 27,1 | 425 | 42 | 10:1 
550 up, 20—229 
33,1 6,8 11,6 33 214 | 339 | 48 7 :1 
24,1 8,4 12,2 42 29,8 | 33,9 | 3,8 8,9 :1 
36,1 14,3 18,7 37 18,3 | 26,9 | 4,4 6,1:1 
30 11,4 15 39 24 31 | 3,6 8,6 : 1 
26,5 9,4 14,1 46 319 | 27,5 | 4,7 5,9 : 1 
650 uy, 20—22° 
29,5 16,3 20,6 44 23,4 | 26,5 | 4,3 61:1 
39 12,2 24 40 16 21 | 18 12:1 
45,2 20,6 24,4 48 23,6 68 | 3,8 1,9:1 
41,4 7,5 10,9 33,5 226 | 25,1 | 36 | 69:1 
28,1 16,8 18 62 43 og | 22 | 45:1 


Xanthophyll-Lésungen engt man auf dem Wasserbad zur Trockene ein, 
bringt sie mit gleich viel Methanol wieder in Lösung. Mit einem PULFRICH- 
Stufenphotometer sind die Lösungen auf ihre Durchlässigkeit geprüft 


Man sieht aus der Tabelle, daß sich bei höherer Temperatur tatsäch- 
lich mehr Farbstoff bildet, der die größere Lichtabsorption bewirkt. Damit 
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ist der größere Lichtabfall in Koleoptilen, die bei höherer Temperatur 
gezogen sind, zu erklären. Ob das Licht, das von dem Xanthophyll 
absorbiert wird, für die photochemische Wir- 
kung verlorengeht oder gerade über das 
Xanthophyll aktivierend wirkt, ist noch nicht 


Tabelle 3. Transmission 
des Xanthophylls der 
bei verschiedener 











bekannt. Temperatur gezo- 
Sehen wir nun von dem Temperatureinfluß genen Koleoptilen: 

auf den Lichtabfall ab, so können wir sagen, nn 16° 23° 

daß im Blau der Lichtabfall einen größeren 

Wert erreicht als im Grün und im Rot. Der 430 50 12,8 

Lichtabfall im Grün ist größer als im Rot, im 50 | 448 | 361 

Gegensatz zu NUERNBERGK, der im Griin 530 78,5 | 55,5 





einen Abfall von 4,4:1 angibt und im Rot 

einen Abfall von 5,75: 1. Unterwerfen wir die Messungen bei 20—22° 
einer vergleichenden Betrachtung, so ergeben sich als Mittelwerte fiir 
Blau 8,25: 1, für Grün 7,3: 1 und für Rot 4:1. 


c) Panicum miliaceum-Hypokotyl. - 


Weiterhin untersuchte ich das Hypokotyl von Panicum miliaceum 
in der Breitseite I—2 mm unter der Ansatzstelle des Primärblattes. 











L. ee ln — — = — | 
500 650 600 350 500 a #50 
Abb. 5. Panicum miliaceum. Lichttransmission (7,, 7;, T,), Reflexion (R,, R, und R,) und 
Absorption (A) der Hypokotyle in Prozenten der Lichteinstrahlung. 


NUERNBERGK schließt aus einigen Versuchen, daß die Reflexion bei 
diesem Objekt besonders groß ist und hält eine Reflexionsmessung für 
notwendig. Die Reflexion von Panicum, Abb. 5, ist nun tatsächlich 
größer als bei Avena und Helianthus. Außerdem haben wir aur einen 
geringen Kurvenanstieg von Blau nach Rot. Die Reflexion beträgt im 
Blau 30—45%, im Grün 34—46% und im Rot 36—55%. Daß die Re- 
flexion im Blau und im Rot annähernd gleich ist, stimmt mit dem weißen 
Aussehen des Hypokotyls überein. Seine Rotreflexion entspricht ungefähr 
der Rotreflexion bei Helianthus und Avena. Die Blaureflexion ist fast 
doppelt so groß wie bei Avena. Die Transmission T, (Abb. 5) eines Hypo- 
kotyls mit mittlerer Lichtdurchlassigkeit erreicht ihren höchsten Wert, 
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im Blau 31—39%, im Grün 30—34% und im Rot 35—53%, während die 
Absorption (Kurve A) dementsprechend niedrig ist und im Blau nur 
30—35%, im Grün etwa 25% und im Rot 10—20% beträgt. Die Messung 
des Lichtabfalls gestaltet sich hier schwieriger als bei anderen Objekten, 
da es schwer ist, das dünne 


* Tabelle 4. na Hypokotyl genau in der Mitte 
Der kB + Panicum miliaceum. 4) durchschneiden. Ich habe 
un. 


drei Messungen gemacht, um 
R Ti Ts | Av | Ah La einen ungefähren Anhalts- 
punkt über den Lichtabfall 
bei diesem dünnen Hypo- 
kotyl zu haben. Wie nicht 
anders zu erwarten ist, ist 
die GrôBe des Helligkeitsverhältnisses von Licht- und Schattenseite sehr 
gering. Es ergeben sich Werte von 1,6: 1 bis 2,1 : 1, während die von 
NUERNBERGK gefundenen Werte 1,44 : 1 betragen. 

Aus dem Panicum-Hypokotyl konnte ich mit einer Methanol-Benzin- 
mischung keinen Farbstoff extrahieren. 


d) Raphanus sativus-Hypokotyl. 

Das Raphanus-Hypokotyl ist anatomisch dem Helianthus-Hypokotyl 
sehr ähnlich. Bis jetzt hat nur van OVERBEEK einige Angaben über die 
Lichtdurchlässigkeit dieses Organs gemacht. Nach meinen Messungen 
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Abb. 6. Raphanus sativus. Lichttransmission (7, und 7,), Reflexion (R,, R, und R,) und 
Absorption (A) der Hypokotyle in Prozenten der Lichteinstrahlung. 


beträgt die Reflexion (Abb. 6) im Blau 24—34%, im Grün 25—38% und 
im Rot 33—47%. VAN OVERBEEK hat nicht nur etiolierte, sondern auch 
dunkle adaptierte Keimlinge einer Untersuchung unterworfen. Diese 
lassen nach VAN OVERBEEK ein Achtel des auffallenden Lichtes, d.h. 
12,5% ungeschwächt hindurch, etiolierte Pflanzen dagegen !/,, d. h. 20% 
des auffallenden Lichtes. Der zuletzt angegebene Wert stimmt ungefähr 
mit meinen Messungen (Abb. 6 T,) überein, nach denen im Blau ungefähr 
20% , im Grün ungefähr 22% und im Rot 20—30% durchgelassen werden. 
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Die Absorption beträgt im Rot 25—40%, im Grün 42—53%, im Blau 
40—60% (Kurve A Abb. 6). 

VAN OVERBEEK hat den Lichtabfall nur bei dunkel adaptierten Keim- 
lingen bestimmt und findet einen Abfallswert von 5,2:1. Die von mir 
an etiolierten Keim- 








lingen gewonnenen Er- Tabelle 5. 

gebnisse sind in Ta- Der Lichtabfall bei Raphanus sativus. 

belle 5 wiedergegeben. Wellenlänge = 470 uu. 

Die Werte schwanken c= = T, Tt, | av la La 

zwischen 4:1 und 8: 1, 

mit einem Mittel von 41 32 | 15 25 43 10 | 43:1 

6:1, ein Wert, der un- 34 31 | 15 | 2 | 43 11 | 3,9:1 

gefähr dem Lichtabfall 2 = . = = 2 8; à 

bei Helianthus annuus 35 27 | 12 20 53 8 | 66:1 

entspricht, während die 34 | 26 | 12 |20 | 54 8 | 6,7:1 

Absthotion bei: di 48 26 | 15 27 47 12 3,9:1 
TP a ae 08} S| 8s } 1s 9 | 64:1 

anthus höhere Werte 38 22 | 14,5 | 19,5 | 58,5 8 15: 1 




















aufweist. 

Nachdem ich die phototropischen Eigenschaften der verschiedenen 
Keimlinge einzeln dargestellt habe, soll noch eine kurze vergleichende 
Betrachtung folgen. Die Reflexionen der einzelnen untersuchten Organe 
weisen im Rot nur geringe Unterschiede auf (Abb. 7), während sie im Blau 
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Abb. 7. Reflexionskurven. 
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ziemlich voneinander abweichen. Panicum reflektiert etwa doppelt so 
viel wie Avena. Die Transmissions- (Abb. 8) und die Absorptionskurven 
(Abb. 9) zeigen dagegen noch größere Unterschiede, die wahrscheinlich 
nicht so sehr auf eine verschieden große Durchlässigkeit verschieden aus- 
gebildeter Gewebe zurückzuführen ist, sondern auf den ungleich großen 
Durchmesser der ausgemessenen Organe. Die stärkste Absorption (Abb. 9) 
im gesamten Spektrum zeigt fast ausnahmslos Helianthus mit einem mitt- 
leren Durchmesser von 2 mm, dann folgen Avena mit einem Durchmesser 
von 1mm, Raphanus mit 0,9 mm und Panicum mit 0,6 mm. Avena 
besitzt nur im Blau durch die starke Xanthophyllbildung stärkeres Absorp- 
tionsvermögen, als dieser Reihenfolge entspricht. Die einzelnen Kurven 
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verlaufen sehr ähnlich, wie die Abb. 9 zeigt. Um die Absorptionskurven 
besser miteinander vergleichen zu können, ist die Absorption für alle 

















Abb. 9. Absorptionskurven. 
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Abb. 10. Absorptionskurven. Die Werte bei 680 au für die 4 untersuchten Objekte 
gleichgesetzt. 


Organe bei 680 uu gleichgesetzt worden (Abb. 10). Die Kurven zeigen, 
daß das Verhältnis der Absorption in Rot und Blau bei Panicum, Rapha- 
nus und Helianthus fast gleich ist, nur die Avena-Koleoptile zeigt eine 








Uber die optischen Eigenschaften phototroper Keimlinge. 61 


vermehrte Blauabsorption, die auch von NUERNBERGK gefunden wurde. 
Bei allen Pflanzen werden die photochemisch wirksamsten Wellenlangen 
am stärksten absorbiert. 


C. Phototropische Versuche mit einseitiger Beleuchtung. 


Nach der BLaauwschen Theorie müßte ein größerer Lichtabfall eine 
größere phototropische Krümmung hervorrufen. Nun hat LuNDe- 
GÂRDH 1922 als Gegenbeweis gegen die BLaauwsche Theorie festgestellt, 
daß die Größe der Krümmung von Avena-Koleoptilen, deren Hohlraum 
vollständig vom Primärblatt ausgefüllt war, sich in der phototropen 
Krümmungsgröße nicht von Koleoptilen unterscheiden, bei denen das 
Primärblatt den Hohlraum nicht vollständig ausfüllte. Bis jetzt hat noch 
niemand einen Unterschied entdeckt, obwohl NUERNBERGK festgestellt 
hat, daß der Lichtabfall in beiden Keimlingen verschieden ist. Diese 
Tatsache leuchtet auch sofort ein, wenn man bedenkt, daß das Primär- 
blatt auch Licht absorbiert. Eine andere bemerkenswerte Tatsache hat 
PRINGSHEIM (1926) festgestellt. Er beobachtete, daß die Intensitäten der 
phototropischen Krümmungen verschieden groß sind, je nachdem man 
die Breitseite oder die Schmalseite der Koleoptile beleuchtet. Man er- 
wartet, daß bei Beleuchtung der Schmalseite, bei der ein größerer Licht- 
abfall vorhanden ist, die Intensität der Krümmung größer wird als bei 
Breitseitenbeleuchtung. Aber gerade das Umgekehrte tritt ein. In der 
Breitseite beleuchtete Koleoptilen, die also den kleineren Lichtabfall 
haben, zeigen eine stärkere Krümmung. 

Nun muß es wichtig sein, bei den von mir auf ihr optisches Ver- 
halten untersuchten Organen die Krümmungsgröße festzustellen, um sie 
mit dem gefundenen Lichtabfall zu vergleichen. Allerdings muß man 
dabei bedenken, daß Organe beleuchtet worden sind, die zwar ungefähr 
zu demselben Wachstumstypus gehören (pu Buy und NUERNBERGK II, 
S. 296), aber doch recht erhebliche physiologische Unterschiede aufweisen. 
Für Avena ist eine apikale Erzeugungsstelle für Auxin nachgewiesen, 
bei den anderen Pflanzen ist dies jedoch durchaus nicht sichergestellt. 


Bei schwacher einseitiger Beleuchtung wird die Auxinquerwanderung 
beeinflußt (für Avena nachgewiesen), bei starker Beleuchtung auch die 
Längswanderung. Helianthus besitzt kein Auxinproduktionszentrum. Die 
Auxinleitung spielt hier keine Rolle. In den Zellen selbst ist schon die 
nötige Menge Auxin enthalten. Raphanus nimmt eine Mittelstellung 
zwischen diesen beiden Typen ein, indem in den Kotyledonen und in der 
Plumula Auxin gebildet wird, in den Zellen aber auch genügend Auxin 
vorhanden ist. Quertransport von Auxin bei einseitiger Beleuchtung 
konnte jedoch bei allen Objekten nachgewiesen werden. Diese drei Objekte 
und Panicum beleuchtete ich unter gleichen Bedingungen, um die photo- 
tropischen Krümmungen zu messen. Da Avena in der Spitze außerordent- 
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lich lichtempfindlich ist, der Lichtabfall aber nur 3mm unterhalb der 
Spitze bekarnt ist, verdunkelte ich die Koleoptilspitzen bis 3 mm unter 
der Spitze mit Stanniolkappen, und zwar jeweils 6 Stunden vor der Be- 
leuchtung, um einen Versuchsfehler durch Tigmotropismus auszuschalten. 
Bei Helianthus und Raphanus bedeckte ich am Abend vor dem Versuchs- 
tag die Kotyledonen, die Plumula und bei Helianthus die ersten 4 mm, 
bei Raphanus die ersten 2 mm des Hypokotyls mit Stanniol. Bei Panicum 
versah ich die ganze Koleoptile mit einer Stanniolkappe, so daß nur das 
Hypokotyl freiblieb. 

Die Keimlinge wurden durch ein Kupfersulfatfilter beleuchtet. Die 
Beleuchtungszeit von 20 Min. erwies sich fiir unsere vergleichende Messung 
als günstig. Die Tabelle 6 gibt die mit dem Transporteur gemessenen 

Krümmungsgrößen wieder. Die 
Tabelle 6. Größe der Krümmung in Krümmungsgrößen weichen 


Bogengreden nach 20 Min. trotz des verschiedenen Licht- 
Beleuchtung 











Wellenlänge 450—490 up. abfalls nur wenig voneinander 
— — ab. Bei Raphanus konnte ich 
rl M2 28 bene MNT: > bei einem Lichtabfall von 4—8 :1 
eine mittlere Kriimmung von 
“m - ps - 11,2° ermitteln, bei Helianthus 
16 15 17 13 bei einen Lichtabfall von 5—7 :1 
14 15 12 11 eine Kriimmung von 11,7 und 
= = 1 = bei Avena mit dem größten 
12 11 10 9 Lichtabfall bis zu 14:1 eine 
12 11 10 8 mittlere Krümmung von 11,6°. 
10 9 9 6 x , i 
10 9 7 Bei Panicum konnte keine 
10 9 6 Krümmung festgestellt werden. 
+ - Auch Fırrise hat trotz Licht- 
7 wachstumsreaktion bei allseiti- 
11,7 11,6 11,2 10,2 ger Beleuchtung keine Reaktion 
Mittelwert bei einseitiger Beleuchtung fest- 











gestellt. Avena müßte nach den 
Lichtabfallswerten eine größere Krümmung zeigen als die übrigen Keim- 
linge. Aus diesen Versuchen würde also in Übereinstimmung mit den 
Versuchen LUNDEGÄRDHs und PRINGSHEIMs hervorgehen, daß der Licht- 
abfall bei der phototropischen Krümmung nicht die große Rolle spielt, 
die man ihm bis jetzt zugeteilt hat. GUTTENBERG deutet die Versuche 
PRINGSHEIMs dahin aus, daß die größere Krümmung bei Breitseiten- 
beleuchtung der Avena-Koleoptile darauf beruhe, daß eine größere 
Fläche beleuchtet wird als bei Schmalseitenbeleuchtung, daß der Licht- 
abfall also gar keine Rolle spiele. 
Vergleichen wir nun die Werte der Krümmung mit der Größe der 
beleuchteten Organaußenwand und den Absorptionen, so finden wir eben- 
falls keine eindeutige Beziehung. 
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Helianthus | Avena | Raphanus| Panicum 

















Ita. ar re À 4—8 10—14| 5—7 1,6—2,1 
Krümmung in Grad ........ 11,7 11,6 11,2 0 
Absorption in %.......... 63—75 |58—73 | 50—66 | 18—40 
Breite des beleuchteten Organs in mm 2 1,6 1 0,8 


In einer letzten Versuchsreihe habe ich Koleoptilen, die bei 16° 
gezogen sind, wie bei den vorhergehenden Versuchen beleuchtet. Einige 
Stunden vor der Beleuchtung habe ich die Koleoptile in den Versuchs- 
raum von 22° Wärme gebracht, damit sich während des Versuchs die 
gleiche Auxinmenge in der Spitze bilden konnte. Die Krümmung fiel 
bei dieser Versuchsreihe weniger stark aus. Zeigten die ersten Versuche 
11,6° Krümmung, so haben wir jetzt nur 10,2%. Allerdings ist hier nicht 
eindeutig, ob die verringerte Krümmung mit dem verringerten Lichtabfall 
zusammenhängt. Wahrscheinlicher ist es, daß das Koleoptilgewebe, da 
die Anzucht upter anderen Bedingungen (geringerer Temperatur) geschah, 
eine etwas andere physiko-chemische Beschaffenheit hat, die das Reak- 
tionsvermögen der Zellen verändert. Zur Klärung der Frage, ob die 
Krümmung von dem Lichtabfall abhängt, von der Absorption oder von 
der Größe der beleuchteten Organaußenwand, müssen noch weitere Ver- 
suche gemacht werden. Unsere Untersuchungen über die optischen Eigen- 
schaften der phototropen Keimlinge werden aber für die eine oder die 
andere Theorie der Wachstumsbewegungen von Bedeutung sein. 


Die vorliegende Arbeit habe ich auf Anregung von Herrn Prof. Dr. SEYBOLD 
im Botanischen Institut in Heidelberg im Winter 1934/35 ausgeführt. Ihm und 
Herrn Dr. H. Scumrrz möchte ich auch an dieser Stelle für die Förderung der Unter- 
suchung danken. 
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EMBRYOLOGISCHE STUDIEN AN LOGANIACEEN 1. 


Von 
CLAUS MOHRBUTTER. 


Mit 21 Textabbildungen (24 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 22. Juli 1936.) 


Über die Familie der Loganiaceen liegen bisher nur wenige und 
unvollständige embryologisch-zytologische Untersuchungen vor. Sie be- 
ziehen sich auf Gelsemium, Geniostoma und Spigelia (JUEL, DAHLGREN), 
während die Fagraeae und Strychneae in dieser Hinsicht noch so gut wie 
unbekannt sind. Herr Professor von GUTTENBERG stellte mir daher die 
Aufgabe, von ihm in Buitenzorg gesammeltes Material (fixiert nach Bourn- 
ALLAN) einiger Fagraea-Arten zu untersuchen. Herr Dr.K.B. Borpisy, 
Buitenzorg, war dann so freundlich, mir weitere Fagraea-Arten und zwei 
Strychnos-Arten (fixiert nach NAVASCHIN) zuzusenden. Vor allem standen 
zur Verfügung: von Fagraeen: Fagraea fragrans Roxs. und F. litoralis Bu.. 
von Strychneen: Strychnos sansibariensis Gita und Str. laurina WALL. 
Es lag mir besonders daran, die embryologischen Befunde innerhalb der 
Familie der Loganiaceen zu vergleichen und die Beziehungen der Logania- 
ceen zu den übrigen Familien der Contortae klarzustellen. 

Die in den einzelnen Untersuchungsstadien verschieden starken 
Schnitte wurden nach HEIDENHAIN gefärbt oder mit der Thymo-Nukleal- 
färbemethode behandelt. 

I. Fagraea fragrans. 

Entwicklung der Samenanlagen und des Archespors. Die Entwicklung 
des Gynäceums von F. fragrans folgt der der Anthere in weitem Abstand. 
Wenn die Pollenkörner bereits fertig ausgebildet sind, stehen die Embryo- 
sackmutterzellen erst kurz vor der Reduktionsteilung. Die jüngsten 
zur Verfügung stehenden Stadien ließen erkennen, daß die Embryosack- 
mutterzelle als Endzelle einer axilen Zellreihe des kleinen Nuzellus an- 
zusprechen ist. Der Ovularhöcker ist bereits erheblich eingekrümmt 
und dadurch die spätere anatrope Form der Samenanlage angedeutet. 
Zu dieser Zeit differenziert sich auch das einzige Integument an beiden 
Seiten. Es darf als sicher angesehen werden, daß das primäre Archespor 
keine Deckzelle abgliedert, wie dies für tenuinuzellate Samenanlagen 
typisch ist. Die primäre Archesporzelle wird also direkt zur Embryosack- 
mutterzelle; sie war nur an Schnitten, die mit der Thymo-Nukleal- 
färbemethode behandelt worden waren, deutlich zu sehen, weil der sehr 
früh degenerierende Nuzellus Hämatoxylin stark speichert (Abb. 1), 


1 Inaugural-Dissertation der Philosophischen Fakultät der Universität Rostock. 
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Die heterotypische Teilung, deren einzelne Stadien hier nicht gefunden 
wurden, schließt mit der Bildung einer langen Dyadenzelle ab, die am 


chalazalen Ende einen stärkeren 
Kern aufweist; der kleine Nuzellus, 
von dem bis dahin wenigstens die 
Epidermis erhalten war, geht jetzt 
ganz zugrunde; seine Reste werden 
von dem nun mebrschichtig ge- 
wordenen Integument umschlossen. 
Zur Zeit der homöotypischen Teilung 
ist die Samenanlage schon stark an- 
atrop und zeigt eine Verwachsung 
von Integument und Funikulus; das 
Integument ist über den resorbierten 
Nuzellus herausgewachsen und bildet 
einen recht weiten Mikropylarkanal, 
der unmittelbar zu der oberen 
kleinsten Zelle einer linearen Tetrade 
führt, deren größte Zelle am chala- 
zalen Ende liegt. Auch seitlich grenzt 


die Tetrade unmittelbar an das Integument, das keine Mantelschichte 
entwickelt. Die unterste Tetradenzelle wird zum Embryosack. Es fällt 


auf, daß die Samenanlagen, die zu weit über hundert 
dicht gedrängt an den T-förmig geformten Plazenten 
sitzen, gleich nach der Reduktionsteilung in Mengen 
degenerieren und nur bis 50 Anlagen sich weiter ent- 
wickeln. 

Die Embryosackentwicklung. Die ursprünglich fast 
isodiametrische Makrospore streckt sich nach Bildung 
einer Vakuole in die Länge (Abb. 2). Nuzellusreste 
wie Überbleibsel der zugrunde gegangenen Makrosporen 
verschwinden nach dem ersten Teilungsschritt ; zwischen 
den beiden Tochterkernen liegt eine große, zentrale 
Vakuole und über jedem Kern eine kleinere (Abb. 3). 
Diese Vakuolen bleiben auch bei den nun folgenden, 
normal verlaufenden Teilungsschritten (Abb. 4) er- 
halten. Der junge achtkernige Embryosack läßt zwei 
Hauptplasmakomplexe erkennen (Abb. 5); im unteren 
liegen um die kleine basale Vakuole die drei Anti- 


podenkerne; benachbart, durch einen Zytoplasmastrang verbunden, liegt 
in einer Plasmaanhäufung einer der großen, ovalen Polkerne. Von diesem 
Polkern führen Zytoplasmastränge durch den großen zentralen Zellsaft- 
raum zu dem zweiten Kernkomplex ; dieser setzt sich zusammen aus dem 
zweiten Polkern und dem Eiapparat; die beiden Synergidenkerne liegen 


Planta Bd. 26. 





Abb. 1. Fagraea fragrans. Embryosack- 
mutterzelle vor der Reduktionsteilung. 
(Vergr. etwa 750fach.) 
















































Abb. 2. 
Fagraea fragrans. 
Jungereinkerniger 
Embryosack mit 

Tetradenresten, 
am Rande 
Nuzellusreste. 
(Vergr. etwa 
750fach.) 
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über dem Eikern, darunter die früher genannte apikale Vakuole. In 
dem weiter entwickelten Embryosack sind die Antipoden zellig und ent- 
halten große, längliche Kerne mit einem Nukleolus; die großen Kerne 
füllen die Zellen fast ganz aus. Zwei Antipoden liegen nebeneinander, 
das chalazaie Ende des Embryosackes für sich in Anspruch nehmend, 
während die dritte über diesen liegt. Beim Eindringen des Pollenschlauches 
in den Mikropylarkanal werden die Zellen plasma- 
arm, und die Kerne gehen bald zugrunde. Von 
den beiden Polkernen wandert der antipodiale 





Abb. 3. Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 3. Fagraea fragrans. Zweikerniger Embryosack mit zentraler Vakuole und den beiden 
Polvakuolen. (Vergr. etwa 750fach.) 
Abb. 4. Fagraea fragrans. Vierkerniger Embryosack mit zentraler Vakuole und den Pol- 
vakuolen. (Vergr. etwa 750fach.) 


Abb. 5. Fagraea fragrans. Achtkerniger Embryosack. Die Vakuolen zum Teil verdeckt. 
(Vergr. etwa 750fach.) 


bald zu dem bei der Eizelle gelegenen. Beide Polkerne sind etwa gleich 
groß, länglich oval und von den Kernen des Eiapparates und der Antipoden 
sehr verschieden; bis zu ihrer Verschmelzung vergeht eine geraume Zeit, 
jedenfalls sind sie, wenn der Pollenschlauch bereits in den Embryosack 
eindringt, oft noch nicht völlig verschmolzen. Schließlich bilden sie einen 
runden Zentralkern, der an Größe den Eikern übertrifft, und der un- 
mittelbar neben der Eizelle liegt. 

Der fertige Eiapparat zeigt zwei birnförmige Synergiden, die ovale 
Kerne besitzen und an den Scheitel des Embryosackes geheftet sind. 
Jede Synergide hat im chalazalwärts gerichteten Ende eine Vakuole; 
erst wenn die Spermakerne des Pollenschlauchergusses die Synergiden 
passiert haben, degenerieren ihre Kerne. Unterhalb der Synergiden liegt 
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die Eizelle seitlich an der Embryosackwand befestigt ; der Eikern ist größer 
als ein Synergidenkern, und sein Chromatingehalt ist ein stärkerer, über 
ihm liegt die Vakuole der Eizelle. Er weist zahlreiche mit Hämatoxylin 
färbbare Kügelchen auf, die man zunächst als Nukleolen ansprechen 
könnte; bei Anwendung der Thymo-Nuklealfärbung mit Pikrinsäure- 
gegenfärbung zeigt sich aber einwandfrei, daß in der gleichen Größe mit 
verschiedenen rot gefärbten Kügelchen ein einziger, gelb gefärbter 
Nukleolus auftritt. Der Embryosack wird direkt von der inneren Kuti- 
kularhaut des Integumentes begrenzt. Die Haut ist am chalazalen Teil 
unterbrochen, so daß von hier aus eine Nährstoffversorgung möglich ist. 
Die innere Haut nimmt mit der Reife des Embryosackes nach oben an 
Stärke zu und reicht zur Zeit der Befruchtung noch bis etwa zur Höhe 
des Eiapparates. 

Die Befruchtung. Der Pollenschlauch dringt durch den Mikropylar- 
kanal in den Embryosack ein, wo das Pollenschlauchende offenbar 
zwischen den Synergiden zur Auflösung gelangt und der Erguß bis zu dem 
Zentralkern oder wenig über ihn hinaus vorgetrieben wird. Kurz vor 
dem Eintritt in die Mikropyle ist der Pollenschlauch wurmförmig ge- 
krümmt; seine Farbstoffaufnahme, wie auch die seines Ergusses, ist bei 
der Färbung mit Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN so stark, daß eine 
Kernbeobachtung, auch nach längerem Differenzieren, nicht möglich ist. 
Nur die Behandlung mit der Thymo-Nuklealreaktion läßt eine gute 
Beobachtung zu. Der vegetative Kern degeneriert vor der Befruchtung 
der Eizelle. Die beiden Spermakerne sind klein; ihre Form ist wurm- 
förmig (Abb. 6). 

Nach der Befruchtung sind mit Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN 
gefärbte Schnitte aufschlußreicher. Die Zygote bleibt durch längere Zeit 
ungeteilt; sie unterscheidet sich von der unbefruchteten Eizelle durch 
Größenzunahme. Es wird ein nukleares Endosperm ausgebildet. Der 
befruchtete Zentralkern teilt sich sicher bald, die Kerne liegen an der Peri- 
pherie des jetzt erheblich gewachsenen Embryosackes. In der Nähe der 
Zygote ist eine Kernanhäufung zu beobachten, auch sind die Kerne 
dort bedeutend größer (Abb. 7). Die weitere Entwicklung war nicht zu 
verfolgen, da das Material nur bis zu diesen Stadien vorhanden war. 

Sehr auffallend war die Beobachtung, daß die Kerne des fertig aus- 
gebildeten Embryosackes knapp vor der Befruchtung und wohl gleich 
nach der Bestäubung eine ausgiebige Volumenabnahme erfahren, und 
zwar ausnahmslos; dies veranlaßte mich zu genaueren Messungen. 
Bei makroskopischer Betrachtung der Blüten, aus denen diese Schnitte 
stammten, ergab sich, daß die Petala der Blüte mit den ihnen angehefteten 
Staubblättern abgefallen sind; der Fruchtknoten wird nur mehr von den 
fünf derb lederartigen Kelchblättern, die dachig angeordnet sind, ein- 
geschlossen. Ausnahmslos war die Kernverkleinerung nicht zu beobachten, 
solange die Blüte noch ihre Kronblätter trug. Daraus ist zu schließen, 
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daß die Erscheinung mit der Bestäubung der Narbe zusammenhängt. 
Sicher sind meine Messungen mit gewissen Fehlern behaftet, da die an- 
gewendeten Formeln für Kugel und Ellipsoid der Kernform nicht genau 
entsprechen. An der Tatsache ist aber nicht zu zweifeln; denn es ergab 
sich, daß z. B. die Polkerne sich auf ein Drittel ihres ursprünglichen Vo- 
lumens verkleinerten. Die Volumenveränderung erfolgt bei den übrigen 





Abb.6. Abb. 7. 


Abb. 6. Fagraea fragrans. Embryosack mit Pollenschlauchergu8, 2 Spermakernen und 
einem vegetativen Kern, Synergiden degenerierend, Eikern, Polkerne verschmelzend, 
unten Antipodenreste. (Vergr. etwa 750fach.) 


Abb. 7. Fagraea fragrans. Befruchtete Eizelle mit Membran kurz vor der Teilung; mehrere 
randständige Endospermkerne. (Vergr. etwa 750fach.) 


Kernen im gleichen Ausmaß. Ob diese Kernverkleinerung ein Fixierungs- 
kunstprodukt oder ein natürlicher Vorgang ist, muß unentschieden bleiben. 
Es wäre immerhin denkbar, daß Veränderungen in der Mikropyle um 
diese Zeit das Eindringen des Fixierungsmittels abändern und dies zu 
einer stärkeren Entquellung der Kerne führt. 


Der Pollen. Wie schon erwähnt, waren die Pollenkörner in den jüngsten 
mir zur Verfügung stehenden Stadien bereits fertig. Die kugeligen Körner 
haben einen Durchmesser von etwa 13. Die rauhe Exine hat drei 
Austrittsstellen. Der größere vegetative Kern liegt im Zentrum des 
Kornes; er wird bei Anwendung der Thymo-Nuklealfärbung nur sehr 
schwach angefärbt, ausgiebiger bei der Eisenhämatoxylinfärbung. In 
seiner Nähe liegt der kleinere generative Kern, oder dieser hat sich bereits 
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wieder geteilt, in welchem Falle die beiden Spermakerne gegen den Rand 
des Pollenkornes zu liegen. Der generative Kern, wie auch die Sperma- 
kerne, treten bei der Thymo-Nuklealfärbung stark rot gefärbt auf; ihre 
Form ist langlich. 

Die Prochromosomen. Bei der Untersuchung der Embryosackentwick- 
lung fallen in den Kernen der vegetativen Gewebe die zahlreichen, sehr 
deutlichen Prochromosomen. auf. Ihre Zahl schwankt sowohl bei Fagraea 
fragrans als auch bei der in dieser Hinsicht ganz ähnlichen Fagraea 
litoralis in den einzelnen Kernen aller Gewebe (Abb. 8). 

Mit dem Altern der Samenanlagen speichern die vegetativen Kerne 
stärker Farbstoff, und man sieht bei Benutzung der Thymo-Nukleal- 
färbung, daß dann eine Auflösung der 
Prochromosomen eintritt, die von den Zell- 
kernen der Fruchtknotenepidermis nach 
innen hin fortschreitet. Die Kerne sind 
außerordentlich klein, wodurch die Beob- 
achtung sehr erschwert wird; es war des- 
halb nicht festzustellen, wie die Pro- ‚1.8. a Fagraea fragrans. bF.lito- 
chromosomen beim Neuaufbau der Kerne ralis. Vegetative Kerne mit Pro- 
. . . chromosomen (Fruchtknoten- 
in den Telophasen sich herausbilden. Es gewebe). (Vergr. etwa 3000fach.) 
wurden neun, zwölf oder auch bedeutend 
mehr Prochromosomen gezählt; sie sind über das ganze Kernnetz ver- 
streut. Eine Lagegesetzesmäßigkeit, wie HEITz sie bei Vicia Faba fest- 
stellte, war nicht zu erkennen. Daß Prochromosomen meist in klein- 
chromosomigen Pflanzen angetroffen werden, wird durch den Befund 
bei den Fagraea-Arten bestätigt. Zur Färbetechnik ist zu sagen, daß 
sich die Thymo-Nuklealfärbung bei einer Gegenfärbung mit Pikrinsäure 
durchaus zur Darstellung der Prochromosomen eignet, da die Nukleolen 
sich gelb gefärbt abheben. Da die Chromosomenzahl der Fagraeen 
(haploid sechs, siehe später) mit der Zahl der von Hertz untersuchten 
Vicia Faba übereinstimmt, ist die Tatsache nicht uninteressant, daß die 
Prochromosomenzahl der beiden Pflanzen sich ebenfalls etwa entspricht. 

Bau der Samenschale. Die Samenschale wurde an Fagraea borneensis, 
F. lanceolata und F. litoralis untersucht, da die Samen von F. fragrans 
fehlten. Alle Arten verhielten sich im wesentlichen gleich. Aus dem 
einzigen, vielschichtigen Integument der Samenanlagen entwickelt sich 
eine Samenschale von folgendem Bau. Die sehr weitlumige, aus dem 
Protoderm hervorgegangene Epidermis erscheint in zwei Abschnitte 
geteilt. Der innere Teil der Zellen ist sklerenchymatisch und verholzt. 
Die Radialwände sind hier im Querschnitt tonnenförmig verdickt mit 
tangential verlaufenden Tüpfelkanälen. Die gleichfalls sehr dicke Innen- 
wand zeigt breite radiale Tüpfel. Über dem sklerenchymatischen Teil 
jeder Zelle liegt ein dünnwandiger, hinfälliger Abschnitt. Die mäßig 
verdickte Außenwand wird von einer starken Kutikula überzogen; als 
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Inhalt erscheint ein milchsaftähnlicher Stoff, der bei dem fixierten 
Material, vermutlich kontrahiert, unter der AuBenwand liegt. Es handelt 
sich um denselben Stoff, den von GUTTENBERG fiir die Fruchtwand 
beschrieb. Als nächste Schicht folgt eine Menge entleerter, völlig zu- 
sammengepreßter Zellen, die den subepidermalen Zellenlagen des Integu- 
ments entsprechen (Abb.9). Das reichliche Endosperm liegt unter 
einer starken Kutikula. Seine Zellwände geben Hemizellulosereaktionen : 
die beträchtliche Wanddicke bedingt eine gewisse Härte des Samens. 








U 9. Abb. 10. 


Abb. 9. Fagraea lanceolata. Querschnitt durch die Samenschale, aE äußere Epidermis mit 
Kutikula, iE kollabierte innere Epidermis, E Endosperm mit Kutikula. (Vergr. etwa 65fach.) 


Abb. 10. Fagraea lanceolata. Endospermzelle mit Ölplasma; Eiweißkristalle und Globoide 
in Aleuronkörnern und im Olplasma. A Aleuronkörner, E Eiweißkristalle, G Globoide. 
(Vergr. etwa 500fach.) 


Die Endospermzellen enthalten Ölplasma und große Aleuronkörner, 
denen Eiweißkristalle und Globoide eingelagert sind (Abb. 10). Die 
Eiweißkristalle nehmen oft den größten Teil des Aleuronkornes für sich 
in Anspruch, oder sie liegen frei im Ölplasma; sie sind in den inneren 
Zellenlagen größer als in der äußersten Zellschicht. Der fettreiche Embryo 
ist ganz im Endosperm eingebettet. 

Der Bau der Fruchtwand der Fagraea-Arten wurde bereits von von 
GUTTENBERG untersucht. Die Frucht von F. fragrans entspricht durchaus 
der von F. lanceolata. 


IL Fagraea litoralis. 


Bau und Entwicklung der Samenanlagen. Bei Fagraea litoralis lieBen 
sich ergänzende Beobachtungen über den Ursprung des Archespors machen. 
Im Ovularhöcker liegt apikal eine größere Zelle unter dem an dieser Stelle 
vorgewölbten Protoderm. Diese sich bald vergrößernde Zelle, — das 
primäre Archespor —, erscheint bei beginnender Einkrümmung des 
Ovularhöckers als Endzelle einer axilen Zellreihe. Eine Teilung geht 
sie nicht ein, vielmehr wird sie unmittelbar zum sekundären Archespor 
und damit zur Embryosackmutterzelle. Inzwischen ist die Samen- 
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anlage sehr schnell anatrop ausgebildet; zu beiden Seiten wölbt sich das 
einzige Integument vor, das später mehrschichtig wird. Erst wenn das 
Integument den Nuzellus umwachsen hat, setzt die Reduktionsteilung 
der Embryosackmutterzelle ein. Diese hat sich inzwischen gestreckt 
und füllt den Nuzellus, der bald resorbiert wird, fast ganz aus. 

Von den Prophasen der Reduktionsteilung wurde die Synapsis 
wiederholt beobachtet. Geministadien zeigte nur ein Fruchtknoten, in 
dessen Samenanlagen sich auch einige Archesporkerne in der Metaphase 
befanden. Für eine Chromosomenzählung erwies sich das Stadium der 
späten Diakinese am geeignetsten. Die Zahl der Chromosomenpaare 
ist so gut wie sicher sechs (Abb. 11). Unter den sechs Chromosomen- 
paaren fallen zwei größere auf, zu 
deren Seiten zwei mittlere Paare liegen, 


ein fünftes Paar ist kleiner, ein sechstes 
sehr klein. Die Chromosomen sind 4 
kurz und dick, ihre Lage zueinander \ 
ist offenbar regelmäßig. + 
a b 


Die homöotypische Teilung voll- 
zieht sich in voller Übereinstimmung ‘abu. {1.7 Fouest sie hatte 
mit der von Fagraea fragrans. Es kerne im Geministadium. a Der Nukle- 
entwickelt sich eine Tetrade mit ver- Log Vans trunk. 
bleibender chalazaler Makrospore, die etwa 3000fach.) 
zu einem groBen primären Embryo- 
sack heranwächst, der an AusmaBen den von F. fragrans übertrifft. 
Der kleine Nuzellus wird während der Teilungsstadien der Embryosack- 
mutterzelle resorbiert. 

Die Zahl der Samenanlagen ist nicht so groß wie bei F. fragrans, 
aber auch hier degenerieren zahlreiche Anlagen. Der Embryosack grenzt 
unmittelbar an das mehrschichtige Integument, das schon zur Zeit der 
anatropen Ausrichtung der Samenanlage mit dem Funikulus verwächst. 
Die Embryosackentwicklung verläuft wie bei F. fragrans, auch zeigt der 
fertige Sack die gleiche Zellanordnung. Die auffallende Kernverkleinerung 
wurde auch hier zu demselben Zeitpunkt angetroffen. Der Pollenschlauch 
dringt durch den Mikropylarkanal ein. 

Die Pollenentwicklung. Das Material erlaubte leider nur eine Be- 
obachtung vom Stadium der jungen Tetraden an, zur Zeit als in diesen 
die vier Mikrosporenkerne mit den Spindeln untereinander verbunden 
sind. Letztere verschwinden, und es beginnt eine Furchung von außen 
nach innen, die nicht überall gleich schnell vor sich geht. Die einzelnen 
Mikrosporen lösen sich nunmehr voneinander, jede liegt in einer Schleim- 
hülle. Das Tapetum beginnt zu dieser Zeit zu degenerieren. 

Die fertigen, außen rauhen Pollenkörner haben einen großen vege- 
tativen Kern mit einem auffallend mächtigen Nukleolus; er liegt in 
der Mitte und der kleinere generative Kern in seiner Nähe. Dieser zeigt 
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einen großen Chromatinreichtum, während der vegetative Kern bereits 
chromatinarm ist. Das. Tapetum gibt seine Selbständigkeit nicht auf, 
es werden lediglich ganze Zellen mehr oder weniger weit zwischen die 
Pollenmutterzellen vorgeschoben; sie haben schaumiges Plasma und 
mehrere Kerne, die recht klein sind. 


Ill. Strychnos sansibariensis. 

Die Archesporentwicklung. Diese beginnt damit, daß sich im Nuzellus 
eine größere subprotodermale Zelle entwickelt, die später, beim Beginn 
der Umbiegung der jungen 
Samenanlage, deutlich als 
größere Endzelleeinesaxilen 
Zellstranges erscheint. Die 
jugendliche Samenanlage 
wölbt sich kegelförmig aus 
der Plazenta hervor. Die 
Archesporzelle gliedert keine 
Deckzelle ab, sie wächst in 
die Länge, während die An- 
lage anatrop wird und das 
einzige Integument ‘heran- 





Abb. 12. Abb. 13. 
Abb. 12. Strychnos sansibariensis. Samenanlage mit Embryosackmutterzelle im 
Synapsisstadium. (Vergr. etwa 450fach.) 
Abb. 13. Strychnos sansibariensis. Makrosporentetrade. (Vergr. etwa 450fach.) 


wächst (Abb. 12). Die längliche Archesporzelle füllt den kleinen Nuzellus 
fast ganz aus. Integument und Funikulus sind jetzt miteinander ver- 
wachsen. Während sich die Archesporzelle weiter in das Innere des 
wenigzelligen Nuzellus verlagert hat und das Integument über dessen 
Scheitel weiterwächst, beginnt die Reduktionsteilung. 

Die Reduktionsteilung. Typische Synapsis wurde in mehreren Samen- 
anlagen beobachtet (Abb. 12), jedoch keine weiteren Stadien, weshalb 
die Chromosomenzahl nur bei der Pollenmutterzellteilung festgestellt 
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werden konnte. Aus der heterotypischen Teilung geht eine groBe, lang- 
gestreckte Dyadenzelle hervor, die einen gréBeren chalazalen Kern besitzt. 
Nach der Plasmateilung liegt der basale Kern in einer gréBeren Zelle. 
Beide Kerne gehen die homöotypische Teilung ein; die vier Kerne liegen 
später in vier linear angeordneten Zellen in dem degenerierenden Nuzellus, 
wobei die unterste wie auch ihr Kern am größten ist (Abb. 13). Die so 
entstandene basale Makrospore wächst weiter zum achtkernigen Embryo- 
sack. Die ganze Samenanlage ist 
inzwischen deutlich anatrop ge- 
wachsen; zur Zeit der homöo- 
typischen Teilung beginnt das 
Integument den sich auflösenden 
Nuzellus völlig zu umwachsen, 
bis dann der junge Embryosack 
unmittelbar vom Integument 
umschlossen ist. Die beiden 
Teilungsschritte und die Aus- 
bildung des primären Embryo- 
sackes laufen sehr schnell ab, sie 
wurden wiederholt gleichzeitig in 
einem Fruchtknoten angetroffen. 

Die Embryosackentwicklung. 
Der erste Teilungsschritt des pri- 








ä Abb. 14. Abb. 15. 
mären Embryosackes folgt sehr „pp. 14 Struck eet, Alien 
schnell, die Kerne wandern an Embryosack mitanei ont £ en pus 
die Pole der jetzt schon stark ku- °° der Bizello, Ce nt poe Dec 


tinisierten Embryosackhöhlung, Abb. 15. Strychnos sansibariensis. Betruchtung, 
in der Mitte wird die große ‘prete. Ral, Beil mé 
Vakuole gebildet. Dann werden 

am oberen Ende der Anlage die vier Kerne ausgebildet, wogegen am 
chalazalen Pol zunächst nur zwei liegen. Der achtkernige Embryosack 
zeigt schließlich das übliche Bild. Zuerst wird der Eiapparat zellig. Die 
Eizelle ist seitlich so tief angeheftet, daß sie fast bis in die Mitte des 
Embryosackes hineinreicht (Abb. 14). Ihr Kern ist oval und über ihm 
liegt die Vakuole. Die birnférmigen Synergiden haben rundliche oder 
ovale Kerne und je eine apikale Vakuole. Die Antipoden werden am 
spätesten, knapp vor der Befruchtung, zellig und gehen dann bald zu- 
grunde. Die Polkerne sind etwa gleich groß, der untere wandert zum 
oberen, so daß sie bei der Verschmelzung, die erst spät eintritt, meist 
nahe der Eizelle liegen. 

Befruchtung. Der Pollenschlauch dringt durch den Mikropylarkanal 
in den Embryosack ein und trifft auf die Synergiden, die dann degene- 
rieren. Thymo-Nuklealgefärbte Objekte zeigen den Pollenschlaucherguß 
gelblich; man kann daher die noch erhaltenen Synergidenkerne in ihm 
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erkennen. Die Spermakerne sind kugelig, mit Nukleolen versehen 
(Abb. 15). Die ersten Teilungen des befruchteten Zentralkernes finden 
offenbar gleich nach der Befruchtung statt, während die Zygote noch im 
Ruhestadium verharrt; diese ist unschwer von der unbefruchteten 
Eizelle zu unterscheiden, sowohl an dem veränderten Zytoplasma als auch 
an der Art der kleinen Vakuolen, die den Kern umgeben. Überraschender- 
weise zeigte reichlich zur Verfügung stehendes älteres Material ausnahmslos 
gänzlich degenerierte Samenanlagen; die Degeneration beginnt mit einer 
Schrumpfung der dem Embryosack zunächst gelegenen Zellen, um sich 
später bis an die starke 
Außenepidermis fort- 





Abb. 16. Abb. 17. 

Abb. 16. Strychnos ibari . Tapetumzellen vor der Reduktionsteilung der Pollen- 
mutterzellen, die Kerne der Zellen mit großen Zellsafträumen sind nach außen gelagert. 
(Vergr. etwa 375fach.) 

Abb.17. Strychnos sansibariensis. Tapetumzellen während der Reduktionsteilung der Pollen- 
mutterzellen; die Kerne der Tapetumzellen mit großen Zellsafträumen sind den Pollen- 
mutterzellen zugewandt. (Vergr. etwa 375fach.) 





zusetzen. Die Ursache dieser Erscheinung bleibt unbekannt. Möglicher- 
weise wird die in Buitenzorg gezogene Pflanze nur mit eigenen Pollen 
bestäubt und ist selbststeril. 

Die Entwicklung der Pollenkörner. Die jüngsten vorliegenden Antheren 
zeigten Zellen des archesporialen Gewebes, anschließend die Initialschichte 
des Tapetums und eine dreischichtige Wand. Das Tapetum verdankt 
seinen Ursprung den parietalen Zellenlagen. Seine weitere Entwicklung 
steht in deutlicher Beziehung zur Pollenmutterzellentwicklung. Wenn 
diese vor der Reduktionsteilung an Größe zunehmen und sich zu runden 
beginnen, sind auch die Tapetumzellen gewachsen, sie runden sich eben- 
falls ab und setzen mit einer Vermehrung ein, wodurch das Tapetum 
mehrschichtig wird. Ihre Kerne liegen von den Pollenmutterzellen 
abgewendet am Außenrande der Zellen, während nach innen zu große 
Safträume entstehen (Abb. 16). Während die Pollenmutterzellen in die 
Reduktionsteilung eintreten, schieben sich die inneren Tapetumzellen 
zum Teil weit in das Antherenfach vor. Das dichte Plasma wird jetzt 
durch die großen Zellsafträume oft völlig randständig, und die Kerne der 
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peripheren Tapetumzellen wenden sich den Pollenmutterzellen, die in 
der heterotypischen Teilung sind, zu (Abb. 17). Die Tapetumzellen sind 


zum Teil zweikernig urid 
zeigen starke Farbstoffauf- 
nahme. Sobald die homöo- 
typische Kernteilung der 
Pollenmutterzellen been- 
det ist und die Tetraden 
ihre Trennungswände bil- 
den, beginnt eine auf- 
fallende Veränderung im 
Tapetum. Riesige Kerne 
liegen in reichlichem Plas- 
ma, die Zellwände und 
wohl auch die Plasma- 
häute der nach innen vor- 
springenden Zellen haben 





Abb. 18. Strychnos sansibariensis. Tapetumzellen mit 


sich zum Teil aufgelöst, die großen Kernen in reichlich Cytoplasma, während die 
Zellsafträume der früheren Mikrosporentetraden kurz vor der Lösung aus ihrem 


Phase sind nur noch ver- 


Verband stehen. (Vergr. etwa 450fach.) 


einzelt zu finden; die Kerne stehen jetzt an Größe denen der Pollen- 
mutterzellen zur Zeit der Synapsis nicht nach und zeigen ein sehr deut- 


liches Fadennetz (Abb. 18). In 
dem Zytoplasma der Zellen liegen 
kleinere Vakuolen, es ist schau- 
mig und enthält verschieden 
große Chondriosomen. Die mäch- 
tigen Kerne sind oft gelappt, ihr 
Nukleolus ist kleiner geworden, 
wie auch der Chromatingehalt 
abgenommen hat. Bald nach 
dem Freiwerden der einkernigen 
Pollenkörner aus den Tetraden 
nehmen die Vakuolen in dem 
Tapetumplasma an Größe wieder 
zu, und die Chondriosomen ver- 
schwinden in dem sich verdich- 
tenden Plasma. Das Tapetum 
erreicht jetzt ein letztes Stadium, 
das dem obenerwähnten zweiten, 
zur Zeit der Reduktionsteilung 
der Pollenmutterzellen, ähnelt 





Abb. 19. Strychnos sansibariensis. Die Tapetum- 
zellen wieder mit großen Zellsafträumen, ihre 
Kerne den Pollenkörnern, die nun ihre Exine 
ausgebildet haben, zugewandt, kurz vor der 
Degeneration. (Vergr. etwa 375fach.) 


(Abb. 19). Die inneren Zellen sind resorbiert, die äußeren bilden wieder 
nur eine Lage. Die Kerne, oft zwei und mehr, sind kleiner geworden; 
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das Plasma wird durch die Bildung großer Vakuolen randständig und liegt 
mit den Kernen fast immer dem Inneren der Anthere zugewandt, dabei 
sind die Wände des Tapetums wieder deutlich sichtbar geworden. Zur 
Zeit der Exinenbildung der Pollenkörner werden die Tapetumzellen 
völlig resorbiert. 

Das Verhalten der Tapetumschichte ist sehr eigenartig, und es ist 
schwierig, eine Einreihung in eine der drei ,,Hauptgruppen‘‘, Sekretions- 
tapetum, Tapetum mit echtem Periplasmodium und mit unechtem 
Periplasmodium vorzunehmen. Die vorletzte Tapetumphase zeigt zwar 
eine starke Kernvermehrung, Volumenzunahme der Kerne, Auflösung 
der Wände und Ausfluß des Plasmas aus den Zellen, aber es ließen sich 
keine Plasmaergüsse oder Tapetumkerne zwischen den Tetraden oder 


jungen Pollenkörnern beob- 
achten; vielmehr kann man 
immer noch von einem selbst- 
ständigen Tapetum sprechen, 
das als ein geschlossener 
Plasmakörper am Rande liegt 
und dann noch eine letzte 


Abb. 20. Strychnos sansibariensis. Pollenmutter- . . 
zellen im esse (Vergr. etwa 2000fach.) Phase hervor br ingt. D un. be- 
steht, wie erwähnt, in einer 


Wiederholung der zweiten Phase. Die Tapetumzellen verhalten sich also 
zunächst so, als ob ein echtes Periplasmodium gebildet werden sollte, 
gewinnen aber später ihre volle Selbständigkeit wieder. Damit stellen 
sie einen Typus dar, der wohl im Sinne Scunarrs (1929) als amöboides 
Tapetum gelten kann. 

Die Reduktionsteilungen waren in ein und demseiben Antherenfach 
sowie in den Antheren einer Blüte verschieden weit vorgeschritten, wobei 
oft am oberen Ende der Anthere Synapsisstadien lagen und unten bereits 
Dyaden gebildet waren. Die Teilungen gehen also sicher sehr schnell 
vor sich. Die Reduktionsteilung gab in allen Stadien sehr schöne Bilder. 
In der Synapsis zeigten die Kerne das typische Bild mit sehr großen Nukle- 
olen. Eine genaue Beobachtung der einzelnen Paare in der Diakinese 
wurde durch die Kleinheit des Objektes sehr erschwert, die Zahl der Paare 
beträgt zwölf; dabei sind geringe Größenunterschiede zwischen den ein- 
zelnen Paaren festzustellen (Abb. 20). 

Während der Meta- und Anaphasen findet eine Verdickung der Zell- 
wand gegenüber der Diakinese statt; das Zellplasma hat sich sehr ver- 
dichtet, und die kräftigen Kernspindeln lassen in den Metaphasen er- 
kennen, daß sie früher mehrpolig angelegt wurden. Die Chromosomen- 
paare sind jetzt kurz und dick und ergaben, soweit eine Zählung möglich 
war, eine Bestätigung der Zahl zwölf. Im Dyadenstadium sind die Mutter- 
zellen nocht nicht aus ihrem Verbande gelöst; dies tritt erst bei der 
homöotypischen Teilung ein, wobei sich die äußere Zellwand weiter 
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verdickt. Die Achsen der beiden neuen Kernspindeln liegen entweder 
in einer Ebene parallel zueinander, so daß sich eine mehr oder weniger 
quadratische Anordnung der vier Kerne ergibt, oder es sind die Spindeln 
raumlich so gekreuzt, daB eine tetraedrische Kernanordnung entsteht. 
Die Wandbildung der Pollenkérner setzt erst nach der vollendeten Te- 
tradenbildung ein, die Spindeln sind dann verschwunden. Die ganzen 
Tetraden zeigen, solange die Trennungswande noch nicht gebildet sind, 
eine kugelige Form; es setzt nun eine Furchung von außen nach innen 
ein, worauf die Tetraden eine mehr elliptische Form annehmen, dabei 
liegt jede in einer Schleimhülle. Wenn sich die einkernigen Pollenkörner 
aus dem Verbande lösen, sind sie bis an die Außenmembran gleich- 
mäßig mit dichtem Plasma gefüllt und haben eine ellipsoidische Gestalt. 
Wenig später, während der Ausbildung von Intine und Exine, zeigen die 
Pollenkörner eine schöne Blaufärbung (gefärbt nach HEIDENHAIN), das 
Plasma ist verdichtet, dabei hat sich der Kern der Mikrospore unwesentlich 
vergrößert; nun beginnt der erste Teilungsschritt. Die beiden Tochter- 
kerne sind nicht immer gleich groß, rundlich, mit je einem Nukleolus und 
liegen im Zentrum nebeneinander. Mehrfach wurde beobachtet, daß 
nach der Teilung des primären Pollenkernes eine Teilung des ganzen 
Protoplasten des Pollenkornes stattfindet, wobei die gleich großen Tochter- 
kerne mit je einem mächtigen Nukleolus in der Mitte ihres Plasmas 
liegen; die beiden Plasmateile sind in ihren Dimensionen fast gleich, 
die Kerne ähneln dem vegetativen Kern. In diesen Fällen wurde ein 
generativer Kern in einem der beiden Plasmateile gesehen; es war nicht 
mit Sicherheit zu entscheiden, ob auch der andere Protoplast einen solchen 
besitzt. Zweifellos liegt hier eine Abweichung von der normalen Teilung 
vor. Etwas später zeigt das Plasma des Pollenkornes zahlreiche ein- 
gestreute kleine Vakuolen, und der vegetative Kern mit einem besonders 
großen Nukleolus ist bedeutend größer als der generative, der aus dem 
Zentrum verdrängt ist, jedoch keine eigene Plasmahülle bekommt. 
Darauf entstehen die Spermakerne; sie sind klein, zunächst kugelig und 
liegen knapp aneinander. 

In dem fertig ausgebildeten, dreikernigen Pollenkorn ist die Form 
der Kerne infolge der neuen Plasmaverdichtung nur an thymonukleal 
gefärbten Objekten zu beobachten; die generativen Kerne haben sich 
in die Länge gestreckt und liegen benachbart, der vegetative Kern ist 
rundlich. 

IV. Strychnos laurina. 

Die Entwicklung und der Bau von Anthere, Pollen, Samenanlage 
und Embryosack gleichen im wesentlichen den bei Str. sansibariensis 
beobachteten Verhältnissen. Es genügen daher folgende kurze Angaben. 


Die offenbar auf dem gleichen Wege entwickelte Archesporzelle wird 
bald im Verhältnis länger und ist außerordentlich schmal. Das Material 
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reichte nicht über die Beobachtung einer fertigen linearen Tetrade heraus, 
von welcher die chalazale Makrospore zum primären Embryosack wird. 

Die Bilder der jungen Antheren zeigen eine volle Übereinstimmung 
mit Str.s. Auch hier kann man von Phasen bei der Tapetumentwicklung 
sprechen, die sich den Stadien der Pollenentwicklung anpassen. Lediglich 
das letzte Stadium der Tapetumzellen, das in Erscheinung tritt, während 
die Pollenkörner ihre Intine und Exine ausbilden, wird durch eine schnellere 
Degeneration des Tapetums stark verkürzt. 

Eine wertvolle Ergänzung geben die Gemini- 
bilder in der späten Diakinese der Pollenmutter- 
zellen; es wurden zwölf Geminipaare festgestellt, 
was eine Bestätigung des Befundes bei Str. sansi- 
bariensis ergibt (Abb. 21). 

Die Teilung des primären Kernes im Pollen- 
korn geht hier an der Pollenwand oder wenigstens 

Abb. 21. Strychnos laurina. in ihrer Nähe vonstatten, selten erfolgte sie in 

DST Privy pan der Mitte der Zelle. SchlieBlich besitzt der vege- 

3000fach.) | tative Kern einen besonders groBen Nukleolus, 

er ist rundlich und in der Mitte gelegen; die 

ihm benachbarten beiden generativen Kerne sind länglich und haben 

je einen ihrer Größe entsprechenden deutlichen Nukleolus. Alle Kerne 

liegen in dem gleichen Plasma. 

Die reifen Pollenkörner zeigen die gleich abgerundet-tetraedrische 

Form wie die von Str. sansibariensis, jedoch ist die Exine nicht ganz glatt; 
sie hat auch hier drei Austrittsstellen. 


Zusammenfassung und Schluß. 


Die beiden neu untersuchten Loganiaceen-Triben, Fagraeen und Strych- 
neen, stimmen im Pollen und in seiner Entwicklung, in der Samenanlage, 
dem weiblichen Archespor und der Embryosackentwicklung vollkommen 
überein. Auch das Endosperm, das bei den Fagraeen nach dem nuklearen 
Typus gebildet wird, dürfte bei den Strychneen (die Beobachtung war 
aus den früher angegebenen Gründen erschwert) demselben Typus an- 
gehören. Lediglich über den Embryo kann nichts ausgesagt werden. Ver- 
glichen mit den embryologischen Befunden an den bisher untersuchten 
Loganiaceen-Triben der Gelsemieen, Loganieen und Spigelieen (JUEL und 
DAHLGREN) sind keine auffallenden Unterschiede festzustellen. Pollen, 
Samenanlagen, weibliches Archespor, Embryosack und Endosperm ver- 
halten sich in den wesentlichen Punkten gleich. 

Unsere Untersuchungen ergänzen somit dieCharakteristik, die SCHNARF 
(1931) für die Loganiaceen gibt, und bestätigen die nähere Verwandt- 
schaft der in dieser Familie zusammengefaßten Triben. Dabei sind aber 
die Buddleien und die ihnen nahe stehenden Gattungen aus der Familie 
der Loganiaceen herausgenommen. Diese Trennung findet sich bei ver- 
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schiedenen älteren Forschern, wurde aber später aufgegeben, wie aus der 
Arbeit von KLETT (1924) hervorgeht, der anhand eigener Untersuchungen 
und auf Grund der bis.dahin vorliegenden Literatur den Umfang und 
Inhalt der Familie der Loganiaceen i. w. S. kritisch erörtert. Erst 
SOLEREDER (1895) nimmt auf Grund morphologischer und anatomischer 
Merkmale wieder eine schärfere Abgrenzung beider Gruppen gegeneinander 
vor, indem er die Familie der Loganiaceen in die beiden Unterfamilien 
der Loganioideae und Buddleioideae aufspaltet ; WETTSTELN schließlich führt 
die Trennung vollends durch und erhebt beide Unterfamilien zu Familien. 

Für die Abtrennung der Buddleiaceen von den Loganiaceen sprechen 
vor allem das Fehlen des intraxylären Phloems, ferner die vorhandenen 
Drüsenhaare, die Ausbildung einer Mantelschicht in der Samenanlage und 
die Entwicklung eines zellulären Endosperms mit Haustorien bei den 
erstgenannten. Beide Familien nehmen innerhalb der Contorten insofern 
eine Sonderstellung ein, als ihnen Bitterstoffe ganz fehlen, ebenso Milch- 
röhren, wenn auch in der Fruchtschale von Fagraea eine milchsaft- 
artige Substanz (GUTTENBERG) nachgewiesen wurde. Embryologisch 
stimmen sie in der Ausbildung der Embryosackmutterzelle aus dem 
primären Archespor ohne Deckzellbildung und ferner durch den Besitz 
einer tenuinuzellaten, unitegmischen Samenanlage mit den übrigen 
Contorten überein. Das Auftreten dreier Kerne im Pollen kommt sonst 
bei den Contorten nur vereinzelt vor. Die Neigung zur Bildung eines 
amöboiden Tapetums findet sich nur noch bei gewissen Gentianaceen. 
Dagegen ist es häufiger bei den Rubiales, die auch, soweit untersucht, 
stets drei Kerne im reifen Pollenkorn besitzen. Die Gattung Fagraea 
stimmt mit der Ausbildung verwachsener Stipeln, die am Grunde Drüsen- 
zotten tragen, mit manchen Rubiaceen überein, ferner in dem Auftreten 
von Fettkörpern im Mesophyll (vgl. GUTTENBERG und SOLEREDER 1899). 

Aus der serologischen Literatur (ALEXNAT, KROHN) ist folgendes 
zu entnehmen. Die Loganiaceen und Buddleiaceen erweisen sich als sehr 
nahe verwandt. Mit den übrigen Contorten reagieren sie, wenigstens 
soweit diese geprüft wurden, stark positiv. Negativ hingegen waren die 
Reaktionen beider Familien mit den Rubiaceen. Dies spräche somit gegen 
eine Verwandtschaft mit den Rubiaceen im Gegensatz zu BENTHAM, der die 
Loganiaceen geradezu als Rubiaceen mit unterständigem Fruchtknoten be- 
zeichnete. Die Buddleiaceen wurden früher auch den Scrophulariaceen an- 
geschlossen (vgl. KLETT). Beziehungen zu diesen ergeben auch heute noch 
einige parasitologische Befunde, die ja nach Ansicht einiger Forscher, 
besonders HERINGs, für die Beurteilung der Pflanzenverwandtschaft eine 
Rolle spielen können (vgl. Buxr 1936). 

HarıoT beschrieb eine Peronosporacee von Buddleia globosa Hore, 
die er der Peronospora sordida BERK. zurechnete, einer Art, die sonst nur 
an Scrophulariaceen (Scrophularia-, Verbascum- und Digitalis-Arten) vor- 
kommt; erst später trennte GAUMANN diesen Buddleien-Pilz als besondere 
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Art, P. Harioti, ab. Ähnlich verhält sich die Minierfliege Dizygomyza 
verbasci BoucH£, deren Larven normalerweise an Scrophulariaceen 
(Serophularia- und Verbascum-Arten) minieren. Auch sie wurde an einer 
Buddleia, nämlich an B. variabilis HEMSLEY, gefunden (Voter) und kann 
sich ferner an deren beiden Varietäten, magnifica Wırs. und Veitchiana 
Wus., sowie an B. nivea DUTHIE ohne Schaden entwickeln, wie BUHR 
(nach mündl. Mitteilung) durch Übertragen der Larven von Verbascum- 
Arten nachweisen konnte. Strychnos Nux-vomica L. hingegen wurde in 
derartigen Versuchen von den Larven nicht angenommen. 

Somit stellen die Loganiaceen, wofür sich unter anderem schon 
SOLEREDER und WETTSTEIN aussprachen, in gewissem Sinne eine Ver- 
bindung zwischen den Contorten und den Rubialen her, die Buddleiaceen 
zwischen Contorten und den Scrophulariaceen innerhalb der Tubi- 
floren. Hierzu wäre noch anzuführen, daß, wie bei den Scrophulariaceen, 
so auch bei den Buddleiaceen Endospermhaustorien angetroffen wurden. 
Da andererseits an der nahen Verwandtschaft der Loganiaceen und Budd- 
leiaceen (KLETT, KROHN) nicht gezweifelt werden kann, bilden diese 
Familien ein wichtiges Verbindungsglied zwischen den drei genannten 
Reihen. 
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DIE WUCHSSTOFFLEITUNG IN DER PFLANZE II. 


Von 
W, LAIBACH und O. FiscHNIcH. 


Mit 5 Textabbildungen (8 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 2. September 1936.) 


Einleitung. 

Als mittlerer Wert für die Transportgeschwindigkeit des Wuchs- 
stoffes in der Haferkoleoptile wurde von vAN DER Weıs (1932) 10 mm/h 
ermittelt. Er erhielt den Wert, indem er den Wuchsstoff Koleoptil- 
zylinderchen verschiedener Länge (1—4 mm) von oben nach unten 
durchwandern ließ und den Zeitpunkt bestimmte, in dem in ein unter- 
gelegtes Agarplättchen gleich viel Wuchsstoff eingewandert war. Durch 
Division der Weglänge durch die Zeit wurde dann die Transportgeschwin- 
digkeit ermittelt. Bei diesen Versuchen wurde mit abgeschnittenen 
Pflanzenteilen gearbeitet, so daß Schlüsse von den dabei gewonnenen 
Ergebnissen auf die Verhältnisse in der intakten Pflanze schwer gezogen 
werden können. Einen ähnlichen, nur wenig höheren Wert (etwa 13mm/h) 
erhielten allerdings auch Du Buy-NUERNBERGK (1929) und DoLk (1930) 
für die Transportgeschwindigkeit in der Avena-Koleoptile, wenn sie 
das Fortschreiten der geotropischen Krümmungen und der Wuchsstoff- 
reaktionen kinematographisch verfolgten. 

Auch wir haben bei unseren im folgenden zu schildernden Transport- 
versuchen das Vordringen von Wuchsstoff in der Pflanze durch Re- 
aktionen nachgewiesen, die die Pflanze selbst ausführt. 


Material. 

Als Versuchspflanze dienten uns Keimpflanzen von Cucumis sativus 
verschiedenen Alters. Die Gurkensamen wurden 2 Tage eingeweicht, bis 
die Radikula gerade durchbrach. Dann wurden sie in kleine Blumen- 
töpfe (Höhe 4 cm, lichter Durchmesser oben 4 cm) mit gesiebter Garten- 
erde eingepflanzt. Sobald die Keimblätter die Erde zu durchbrechen 
begannen, wurden die Töpfe auf eine sich langsam drehende, waagerechte 
Scheibe zwecks gleichmäßiger Beleuchtung gestellt. Die Anzucht erfolgte 
im Kalthaus bei einer durchschnittlichen Temperatur von 20°C und 
ziemlich hoher Luftfeuchtigkeit (etwa 80%). 


1 Mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft und der William 
G. Kerckhoff-Stiftung zu Bad Nauheim. 


Planta Bd. 26. 6 














F. Laibach und O. Fischnich: 


Methodik. 
Als Wuchsstoff benutzten wir ausschließlich B-Indolylessigsäure 
(Heteroauxin), die nach unserer Pastenmethode zugeführt wurde. 
Nachdem im hiesigen Institut festgestellt worden war, daß bei Zufuhr 
des Heteroauxins durch das Blatt eine Wachstumsreaktion am Stengel 
unterhalb des behandelten Blattes (vgl. O. FiscanicH 1935) ausgelöst 














a b 
Abb. 1. Schema zur Versuch I. a und b verschiedene Pflanzen. Die Stellen 
der Heteroauxinzufuhr sind mi mit I.-P. bezeichnet. (Näheres vgl. Text.) 





wird, konnten folgende Versuchsanordnungen zur Ermittelung der Trans- 
portgeschwindigkeit getroffen werden: 

I. Bei einer Reihe von Pflanzen wird B-Indolylessigsäure-Paste ! am 
Hypokotyl unmittelbar unterhalb eines Kotyledo (vgl. Abb. la), bei 


ER 








a 
Abb. 2. Schema zur Demonstration von Krümmungsreaktion bei Versuchsanordnung I. 
(Näheres vgl. Text.) 


einer anderen Reihe an der Spitze eines Kotyledo unterseits (vgl. Abb. 1b) 
aufgetragen und die Zeit bestimmt, die in beiden Fällen bis zum Auf- 
treten der Reaktion am Hypokotyl verfließt (Abb. 2). Da im ersten Falle 
die Reaktion an der Zufuhrstelle stattfindet, so wird die ermittelte Zeit 
sich aus zwei Komponenten zusammensetzen, nämlich 1. aus der Zeit, 
die für das Eindringen des Heteroauxins in die reagierenden Zellen, 
und 2. der Zeit, die für die Auslösung der Krümmungsreaktion benötigt 
wird. Im zweiten Falle muß die ermittelte Zeit sich aus drei Komponenten 
zusammensetzen: 1. der Zeit für das Eindringen des Heteroauxins, 


1 Fürderhin mit I.-P. abgekürzt. Die Paste hatte nicht Lanolin, sondern eine 
fettfreie Substanz als Grundlage. 
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2. der fiir dessen Leitung im Kotyledo und 3. der fiir die Auslésung 
der Kriimmungsreaktion am Hypokotyl. Wenn man also die im zweiten 
Falle bis zum Sichtbarwerden der Reaktion verflossene Zeit um die 
im ersten Falle festgestellte Zeit vermindert, so erhält man die Zeit, 
in der das Heteroauxin von der Zufuhrstelle aus zur Reaktionsstelle 
in einer für die Auslösung der Reaktion ausreichenden Menge befördert 
wird. Dividiert man dann den Weg von der Wuchsstoffzufuhrstelle 
bis zur Reaktionsstelle durch die ermittelte Zeitdifferenz, so erhält man 
die Wanderungsgeschwindigkeit des Heteroauxins im Kotyledo. 

II. Es wird an ein und derselben Pflanze erst (Abb. 3a) am Hypo- 
kotyl dicht unterhalb eines Kotyledo I.-P. aufgetragen und die Zeit 
bis zum Beginn der Krümmungsreaktion bestimmt. Dann wird an der 
Spitze des anderen Kotyledo ein gleich großer Streifen I.-P. unterseits 





Abb. 3. Schema zur Versuchsanordnung II. a und b dieselbe Pflanze. Zuerst wird die 

Paste am Hypokotyl unterhalb des rechten Kotyledo aufgetragen (a), nach Beginn der 

Hypokotylkrümmung nach links wird ein gleich großer Streifen I.-P. an der Spitze des 

linken Kotyledo (b) unterseits angebracht (Längsachse des Pastenstreifens quer zum 
Kotyledo). 


angebracht (Abb. 3b) und die Zeit festgestellt, die von da an bis zu 
dem Zeitpunkt verfließt, in dem die zuerst ausgelöste Krümmungs- 
bewegung durch die am Kotyledo aufgetragene I.-P. in ihrer Ge- 
schwindigkeit gehemmt wird. Die Differenz der beiden Reaktionszeiten 
gibt dann wieder die Zeit, die das Heteroauxin braucht, um den Weg 
durch den Kotyledo zu durchwandern; aus dieser und aus der Länge des 
Weges errechnet sich die Wanderungsgeschwindigkeit. 

Der Beginn der Krümmungsreaktion wurde anfangs mit dem von 
F. Brecut (1936) beschriebenen Winkelmesser, später mit Hilfe eines 
Horizontalmikroskopes festgelegt. Wenn der Verlauf der Krümmungs- 
reaktion mittels des Horizontalmikroskopes eine Zeitlang verfolgt werden 
sollte, dann wurde die Skala des Okularmikrometers von Zeit zu Zeit 
etwas gedreht, so daß sie immer senkrecht zur Hypokotylachse stand. 

Die Versuchspflanzen standen während der mikroskopischen Kontrolle 
in einem nur oben offenen Kästchen, um eine gleichmäßige Beleuchtung 
zu erzielen und phototropische Bewegungen auszuschalten. Das Objektiv 
des Horizontalmikroskops war seitlich durch eine Öffnung und einen Balg 
aus dunklem Stoff mit dem Kasten verbunden; gegenüber der Öffnung 
für das Objektiv befand sich ein Fensterchen aus rotem Glas. 

6* 
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Die Versuche wurden im Warmhaus durchgefiihrt bei einer Temperatur 
von 26—32° C und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 50—70%. 


Versuche. 

Wenn man zunächst für den Fall, daß der Zufuhrort des Wuchs- 
stoffes und der Reaktionsort zusammenfallen, der Wuchsstoff also 
am Hypokotyl selbst zugeführt wird, die Reaktionszeit bestimmt, 
d.h. die Zeit vom Auftragen der Wuchsstoffpaste bis zum Beginn der 
Krümmung, so ergibt sich alsMittelwert aus 100 Versuchen 11,6 + 0,42 Min. 
Für den Fall, daß Zufuhrort und Reaktionsort getrennt sind, der Wuchs- 
stoff an der Spitze eines Kotyledo zugeführt wird, beträgt der Mittel- 
wert der Reaktionszeit aus 64 Versuchen 20,4 + 0,69 Min. Die mittlere 
Länge des Kotyledo für diese 64 Versuche berechnet sich auf 27,1 mm. 
Um den Weg von 27,1 mm von der Spitze des Kotyledo bis zum Re- 
aktionsorte, dem Hypokotyl unmittelbar unter dem behandelten Kotyledo, 
zurückzulegen, benötigt das Heteroauxin also 8,8 + 0,81 Min. 

Die Geschwindigkeit der basipetalen Heteroauxinwanderung im Kotyledo 
von Cucumis sativus beträgt daher 185 + 17 mm/h. 

Dieses Ergebnis wird durch weitere Versuche nach Anordnung II 
(vgl. Methodik) bestätigt. Hier wird erst am Hypokotyl unterhalb 
eines Kotyledo I.-P. aufgetragen und nach Beginn der Krümmungs- 
reaktion an der Spitze des anderen Kotyledo unterseits Heteroauxin 
in einem gleich großen Pastenstreifen zugeführt. Nach dieser Methode 
wurden 10 brauchbare Versuche durchgeführt. Versuche, bei denen die 
erste Reaktion später als 15 Min. nach Auftragen der I.-P. begann oder 
die Krümmung zu langsam fortschritt, wurden abgebrochen. Bei den 
10 Versuchen reagierten die Pflanzen bei Zufuhr des Heteroauxins 
am Hypokotyl (Reaktionszeit a) nach 10—14'/, Min. Als dann auf 
dem Kotyledo der gegenüberliegenden Flanke Heteroauxin appliziert 
wurde, ging zunächst die Krümmungsbewegung ruhig weiter, bis das 
Heteroauxin aus dem Kotyledo auf der gegenüberliegenden Flanke 
zu wirken begann. Diese Wirkung machte sich in einer Verlangsamung 
der Krümmung bemerkbar, die nach 17'/,—23 Min. (Reaktionszeit b) 
einsetzte. Aus dem Weg und der Differenz der Reaktionszeiten wurde 
dann die Wanderungsgeschwindigkeit bestimmt. Die Durchschnitts- 
geschwindigkeit aus den 10 Versuchen beträgt 155,3 mm/h. 

Der so ermittelte Wert stimmt verhältnismäßig gut mit dem nach 
Anordnung I ermittelten (184 + 17 mm/h) überein. 

Bei Anwendung unserer beiden Methoden zur Bestimmung der Wande- 
rungsgeschwindigkeit des Heteroauxins ist stillschweigende Voraus- 
setzung, daß unabhängig vom Orte der Zufuhr der Heteroauxinstrom an 
der Reaktionsstelle, also am Hypokotyl, gleich in einer zur Auslösung 
der Reaktion ausreichenden Stärke anlangt. Denn wenn bei Zufuhr des 
Heteroauxins am Hypokoty] die reagierenden Gewebe sofort die genügende 
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Tabelle 1. 
Reaktionszeit | Reaktionszeit | Reaktionszeit w Wanderungs- 
Versuch b eg windig- 
iz in Minuten | in Minuten | in Minuten | in mm | Sesh prea 4 
1 10 22 12 21 105 
2 11 22 11 25 150 
3 11 19 8 25 188 
4 11 19 8 22 165 
5 10%, 17}, 7 17 154 
6 11 19), 8, 17 120 
7 12 21 9 21 140 
8 13 23 10 26 156 
9 141}, 201/, 6 19 190 
10 141}, 20 5/2 17 185 
Im Durchschnitt 11,85 20,35 8,5 21 155,8 

















Menge erhalten, bei Zufuhr durch den Kotyledo die Verluste auf dem 
Transportwege aber so groB sind, daB das Heteroauxin zunächst nicht 
in genügender Konzentration an die.Reaktionszone anlangt, um eine 
Reaktion auslösen zu können, so stimmt die von uns für den Hetero- 
auxintransport berechnete Zeit nicht, sie ist zu lang. Um diese Fehler- 
quelle möglichst auszuschalten, wurden die Versuche mit starken Hetero- 
auxinkonzentrationen (0,5%) ausgeführt. Außerdem wurde für beide 
Fälle, Zufuhr des Heteroauxins am Hypokotyl und Zufuhr am Kotyledo, 
nicht nur der Krümmungsbeginn festgelegt, sondern bei einer Anzahl 
von Versuchen (je 8) auch der Verlauf der Krümmungsbewegung wenigstens 
eine Zeitlang verfolgt. In Abb. 4 zeigen die Kurven a und b den Krüm- 
mungsverlauf bei Zufuhr des Heteroauxins am Hypokotyl und bei Zu- 
fuhr an der Spitze des Kotyledo. Man sieht, daß der Verlauf in beiden 
Fällen völlig übereinstimmend ist, nur setzt die Reaktion im zweiten 
Falle 6'/, Min. später ein als im ersten. Daraus folgt aber, daß bei Ver- 
wendung von I.-P. stärkster Konzentration auf dem Transportwege 
durch den Kotyledo keine solchen Verluste eintreten, daß dadurch der 
Reaktionsbeginn verzögert und der Reaktionsverlauf verändert wird. 
Wir sind daher zur Annahme berechtigt, daß der oben erhaltene Zeit- 
unterschied zwischen dem Beginn der Reaktion bei Zuführung des Hetero- 
auxins am Hypokotyl und bei Zufuhr am Ende des Kotyledo im wesent- 
lichen dem Transport durch den Kotyledo zuzuschreiben ist, und daß 
wir daher durch die von uns angewendeten Methoden einen guten Nähe- 
rungswert für die Transportgeschwindigkeit des Heteroauxins im Kotyledo 
von Cucumis sativus erhalten. 

Neben der starken Konzentration wurden in zwei weiteren Versuchs- 
reihen (ebenfalls zu je 8 Versuchen) schwächere Konzentrationen ge- 
prüft, und zwar die Verdünnung 1:16 und 1:512 der Ausgangskonzen- 
tration. Die Mittelkurven aus den Versuchen sind in Abb. 4a, und a, 
dargestellt. Man erkennt, daß zwar der Einsatz der Reaktion gegenüber 
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dem bei Verwendung stärkster Konzentration nur wenig später fällt, 
die Reaktion selbst aber abweicht. Die Kurven verlaufen flacher als 
a und b, und zwar ist a, noch wesentlich mehr abgeflacht als a,, die 
Krümmungsbewegung wird also bei Verwendung schwächerer Hetero- 
auxinkonzentrationen langsamer. Bei Zufuhr von Heteroauxin starker 
Konzentration am Ende des Kotyledo wird, wie wir sahen, eine Ab- 
flachung der Kurve nicht beobachtet. Daraus folgt also auch wieder, 
daß in diesem Falle die Heteroauxinverluste auf dem Transportwege 
durch den Kotyledo zum Hypokotyl nicht derart sind, daß irgendeine 
ins Gewicht fallende Änderung hinsichtlich des Reaktionsbeginns und 
Reaktionsverlaufs nach Eintreffen des Heteroauxins an der Reaktions- 
Ted - stelle, dem Hypokotyl, 


shiche einträte gegenüber dem 

* Falle der Zufuhr des 

at Heteroauxins am Hypo- 
kotyl selbst. 

20h Die hier verwendeten 

Pasten sowie die übrigen 

15+ nach einer geometrischen 

Reihe (2") hergestellten 

r Verdünnungen (0 = Aus- 

gangspaste, 0,5% 1.-P., 

sr a= 71, b=74,6=7° 





usw. der Konzentration 
30. 35 in 55 der Ausgangspaste 0) 
Zeit 

Abb. 4. wurden sowohl am Hypo- 

kotyl von Cucumis satt- 

vus wie an der Avena-Koleoptile gepriift. Von Cucumis wurden gleich 

groBe, 6—7 Tage alte Pflanzen benutzt, und zwar fiir jede Pasten- 

konzentration 20 Stück, von Avena je 12 Stück. Die Pasten wurden 

in einem Streifen im ersten Falle dicht unterhalb eines Kotyledo, im 
zweiten auf der Schmalseite der Koleoptile aufgetragen. 

In Abb. 5 ist das Ergebnis dargestellt. Auf der Abszisse sind die 
I.-P.-Konzentrationen 0—i (logarithmisch), auf der Ordinate die Krüm- 
mung in Winkelgraden 6 Stunden nach Aufstreichen der Pasten auf- 
getragen. Man sieht, daß bei Cucumis (Kurve a) die Pasten höchster 
Heteroauxinkonzentration auch die stärksten Krümmungen auslösen und 
die Wirkung mit dem Sinken der Konzentration schnell abnimmt, 
daß aber bei Avena (Kurveb) die stärksten Konzentrationen einen 
geringen Einfluß haben und die Wirkung bis zur Verdünnung f (= */¢4 
der Ausgangskonzentration) ständig ansteigt, um dann wieder mit 
weiterer Abnahme der Heteroauxinkonzentration zu fallen. Die Wirkung 
folgt also hier einer Optimumkurve (vgl. hierzu LargacH 1935). Eine 
solche erhält man angedeutet auch für Cucumis, wenn man die Krüm- 
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mungen 2 oder 4 Stunden nach Auftragen der Pasten mißt. Im ersten 
Falle waren die Konzentration b und e — 1/, und !/,, im zweiten Falle die 
Konzentration a = !/, der Ausgangskonzentration die optimal wirkenden. 
Da aber die Unterschiede in der Wirkung im Vergleich zu der Ausgangs- 
paste nur gering sind, so ist gegen die Verwendung der Ausgangspaste in 
unseren Hauptversuchen nichts 
einzuwenden. Nur fiir wenige 
Versuche nach Versuchsanord- 
nung II mußte Verdünnung a 
verwendet werden, und zwar, 
weil inzwischen eineneue 0,5% ige 
Ausgangspaste hergestellt wor- 
den war, die sich, weil ganz 
frisch verwendet, als zu stark 
erwies. 





Besprechung der Ergebnisse. 
Die von uns in dieser Arbeit 
auf verschiedene Weise festge- 
stellte Transportgeschwindigkeit 
des Heteroauxins im Kotyledo 
von Cucumis sativus stimmt recht 
gut mit der von W. ScHUMACHER nr ie NT 
(1933) gefundenen Wanderungs- © 2 6 c 4 e f 3% 4 
geschwindigkeit des Fluoreszeins ER. Kenzentration 
im Blatte von Pelargonium zonale 430,5. Aöhtagiket dr Krummungmenktion 
und Malva silvestris überein. Er Hypokotyl; b Avena sativa, Koleoptile. 
fand hier Geschwindigkeiten von 
19—22 cm/h bzw. 20—26 cm/h. Wenn in der Avena-Koleoptile, wie ein- 
gangs erwähnt, wesentlich geringere Transportgeschwindigkeiten (10 bis 
13 mm/h) — für den natürlichen Wuchsstoff (Auxin) — gefunden wurden, 
so könnte das damit zusammenhängen, daß die Leitung hier in anderen 
Bahnen stattfindet bzw. die Leitungsbahnen weniger leistungsfähig sind. 
Nach den Untersuchungen FiscanicHs (1935) steht fest, daß die basi- 
petale Wanderung des Heteroauxins im Blatte und Stengel von Coleus 
genauestens dem Verlauf der Gefäßbündel folgt. Nach SCHUMACHER 
(1933) findet die Fernleitung des Fluoreszeins im Pelargonium-Blatte 
in den Siebröhren statt. Wenn auch der direkte Beweis noch nicht er- 
bracht ist, so spricht doch alles dafür, daß auch das Heteroauxin in den 
Siebröhren ferngeleitet wird. Falls das auch für die Haferkoleoptile und 
das Auxin gilt, dann wäre es verständlich, daß im Blatt, wo für die 
Ableitung der Assimilate ja besonders gut gesorgt, das Phloém also 
besonders leistungsfähig sein muß, eine schnellere Ableitung des Wuchs- 
stoffes gewährleistet ist, als in der mit nur 2 Leitbündeln versehenen 
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Avena-Koleoptile. Möglich ist aber auch, daß die Wanderung in der 
Haferkoleoptile im wesentlichen gar nicht in den Leitbündeln, sondern 
im Parenchym stattfindet (vgl. hierzu auch Kox 1933 und SCHUMACHER 
1933, 1936). In Haaren von Pelargonium fand denn auch SCHUMACHER 
Geschwindigkeiten für die Fluoreszeinwanderung, die sich nach ihrer 
Größenordnung an die in der Haferkoleoptile ermittelten Geschwindig- 
keiten für die Auxinwanderung anpassen. 

Über den Transport des Heteroauxins in Stengelorganen soll später 
berichtet werden!. Beim Auftragen der I.-P. am Coleus-Stengel wurde 
früher Wurzelbildung fast ausschließlich an der Zufuhrstelle des Hetero- 
auxins beobachtet (vgl. FischnıcH 1935). Inzwischen hat es sich gezeigt, 
daß bei Verwendung noch wirksamerer Wuchsstoffpräparate, als sie damals 
verwendet wurden, auch eine Längsleitung stattfindet. Es scheinen dem- 
nach bei Zufuhr am Coleus-Stengel die Heteroauxinverluste bis zur Er- 
reichung der Längsleitunpsbahnen größer zu sein als bei Zufuhr durch 
das Blatt. Beim Bestreichen des zarteren Cucumis-Hypokotyls mit 
I.-P. ist stets eine deutliche Abwärtswanderung des Heteroauxins durch 
das basipetale Fortschreiten des Krümmungsknies nachweisbar. 

Auch über die Abhängigkeit der Heteroauxinwanderung von Außen- 
bedingungen (Konzentration, Temperatur, Luftfeuchtigkeit) sowie von 
den inneren Bedingungen der Pflanze (Alter usw.) sind Versuche im Gange. 
Auch muß noch näher untersucht werden, ob alle verschiedene als 
Wuchsstoffe anzusprechende Substanzen — im ganzen sind jetzt über 
20 bekannt — in denselben Bahnen und mit der gleichen Geschwindig- 
keit wandern. Ohne weiteres läßt sich das nicht sagen; sind doch auch 
in ihrer Wirkung die verschiedenen Stoffe durchaus nicht gleich, wie 
sich immer deutlicher zeigt (vgl. HAAGEN Smir und F. W. Went 1935 
und G. FRIEDRICH 1936). Mit am interessantesten ist dabei die Frage, 
wie es sich mit dem in der Pflanze natürlich vorkommenden Wuchsstoff, 
seinem Transport in den verschiedenen Organen und der Geschwindig- 
keit dieses Transportes verhält. 


Zusammenfassung. 
Es werden Methoden beschrieben, nach denen die Wanderungs- 
geschwindigkeit der ß-Indolylessigsäure (Heteroauxin) an unverletzten 
Pflanzen bestimmt werden kann. 


1 Es sei aber schon hier darauf hingewiesen, daß die Transportgeschwindigkeit 
im Hypokotyl von Cucumis größenordnungsmäßig der im Kotyledo gleicht. Das 
ist deshalb von Wichtigkeit, weil bei der Bestimmung der Geschwindigkeit im 
Hypokotyl nur an einer Stelle Heteroauxin zugeführt und dann das Fortschreiten 
der Krümmung nach unten verfolgt wurde, somit also der Einwand wegfällt, 
der bei unseren obigen Versuchen am Kotyledo gemacht werden könnte und auf 
den uns auch der Herausgeber dieser Zeitschrift, Herr Prof. WINKLER, hinwies, 
daß das Eindringen am Kotyledo und Hypokotyl nicht gleich schnell erfolgen 
könne. Ob übrigens das Heteroauxin selbst oder ein nach dem Eindringen ent- 
stehendes Umwandlungsprodukt geleitet wird, wurde vorläufig nicht untersucht. 
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Nach einer dieser Methoden wird als Geschwindigkeit der basipetalen 
Wanderung im Kotyledo von Gurkenkeimlingen 185 + 17 mm/h fest- 
gestellt. Das entspricht größenordnungsmäßig der von SCHUMACHER 
(1933) nachgewiesenen Wanderungsgeschwindigkeit des Fluoreszeins im 
Blatte von Pelargonium zonale und Malva silvestris, ist wesentlich höher 
als die von VAN DER WEIJ (1932) u.a. ermittelte Geschwindigkeit der 
Auxinwanderung in der Haferkoleoptile, aber noch nicht halb so groß 
wie die von HITcHcock und ZIMMERMANN (1935) bestimmte Transport- 
geschwindigkeit der durch die Wurzel aufgenommenen synthetischen 
Wuchsstoffe im Tomatenstengel. Die Geschwindigkeitsunterschiede 
erklären sich wohl durch die Verschiedenheit der Leitungsbahnen 
(Gurkenkotyledo: Phloém, Haferkoleoptile: Parenchym, Tomatenstengel : 
Xylem). 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN MEMBRANEFFEKT DES AB- 
SORPTIONSGEWEBES UND UBER DIE FARBSTOFFAUFNAHME 
IN DIE LEBENDE ZELLE. 


Von 
A. Tu. Czasa 
(Berlin). 


(Eingegangen am 12. September 1936.) 
I. Einleitung. 

Kommt dem früher (Czasa 1934) definierten Membran- oder Poren- 
effekt der pflanzlichen Zellwände tatsächlich eine Bedeutung zu bei dem 
Stoffaustausch der Zelle, so werden diejenigen Zellen erhöhtes Interesse 
beanspruchen müssen, welche der unmittelbaren Stoffaufnahme aus der 
Umgebung dienen, d.h. sämtliche Zellen des Absorptionssystems. Typische 
Absorptionszellen zeichnen sich durch das Fehlen von Inkrusten in den 
Zellwänden aus, so vor allem die Zellen der Rhizodermis und die Wurzel- 
haare. Aber auch die Zellen der untergetaucht lebenden und mit der 
ganzen oder doch wenigstens mit Teilen der Oberfläche ihrer verschie- 
denen Organe absorbierenden niederen und höheren Pflanzen zeigen 
an den typischen Absorptionszellen keine oder nur sehr schwache In- 
krustierung. 

Die Gesamtheit der nichtinkrustierten Zellwände wurde als ,,Zel- 
linwände“ bezeichnet. Sie zeichnen sich dadurch aus, daß sie sich in den 
Lösungen von basischen Farbstoffen mit günstig gelegenem Umschlags- 
punkt mit der Farbe der Farbbase anfärben, also den alkalischen Mem- 
bran- oder Poreneffekt geben. Es wurde in einer früheren Arbeit (Czasa 
1934) schon mitgeteilt, daß die Zellwände von Rübenparenchym in 
genügender Menge eine bestimmt konzentrierte Farbstofflösung völlig 
zu erschöpfen vermögen, so daß eine klare Flüssigkeit übrig bleibt. Der 
gesamte Farbstoff sitzt nun in der Farbe der ionisierten Base in den Zell- 
wänden. Analysen der überstehenden erschöpften Lösung ergaben, daß 
zwar das gefärbte Kation an die Zellwände gebunden worden ist, daß 
ferner aber das anorganische Anion fast quantitativ in der ursprüng- 
lichen Lösung zurückgeblieben ist. Es wurde ferner gezeigt, daß die 
Aufnahme der Farbstoffkationen durch die Zellinwände bedingt ist 
durch ihren Gehalt an einer unlöslichen Kalziumverbindung. In Modell- 
versuchen konnte nachgewiesen werden, daß alle diejenigen sehr schwer 
löslichen chemischen Körper, welche an ihrer Oberfläche infolge von 
Hydrolyse (Gitterauflockerung) Hydroxylionen in größerer Menge in 
der äußeren Ionenbelegung der elektrischen Doppelschichte um die 
einzelnen Teilchen enthalten, den gleichen Färbungseffekt geben wie 
die nichtinkrustierten Zellwände. 
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Im ersten Teil der Untersuchungen soll bei einer Zahl von möglichst 
verschiedenen niederen und höheren Pflanzen der Membraneffekt der 
Absorptionszellen geprüft werden. Im zweiten Teil wird der Vorgang 
der Farbstoffaufnahme in die lebende Zelle in Abhängigkeit von den 
ermittelten Eigenschaften der Zellwände näher untersucht. 


Methodisches. 

Die Färbungen wurden zumeist so ausgeführt, daß zu einer Menge dest. oder 
Leitungswassers im mikroskopischen oder makroskopischen Präparat eine kleine 
Menge einer 0,01% Farbstofflösung zugefügt wurde. Seltener wurden die Objekte 
in eine 0,01% Farbstofflösung eingetragen. Die Färbezeit zählt meist nur nach 
wenigen Minuten, selten länger. 

Zur einwandfreien Darstellung der Färbung der Zellwände der absorbierenden 
Zellen ist es notwendig, daß nicht nur diese Zellen, sondern auch das ganze Organ 
bzw. die ganze Pflanze unverletzt zur Anfärbung gelangen, damit sich nicht eine 
Beeinflussung der Färbung durch austretende Stoffe, oder auf Umwegen von der 
Wundstelle aus, einschleichen kann. 

Um bei mikroskopischer Untersuchung der Färbungen den Farbton besser her- 
vortreten zu lassen, empfiehlt es sich, bestimmt gefärbte Substanzen bzw. Gewebe 
gleichzeitig mit in das mikroskopische Bild einzubringen (Mikrokolorimeter). So 
lassen z. B. gefärbte schmale radiale Längsschnitte durch Kiefernholz neben den 
Wurzeln und Wurzelhaaren usw. die alkalische Färbung der Zellwände besonders 
sinnfällig hervortreten. 


II. Der Membraneffekt der Zellwände des Absorptionssystems. 


In dieser Übersicht soll zunächst nur das Färbeergebnis an den ver- 
schiedensten Pflanzen mitgeteilt werden, welches sich zeigt, wenn die 
absorbierenden Zellen den Farbstoff in den Zellwänden speichern. Beson- 
deres Verhalten, Verlauf der Färbung und Verhalten unter verschiedenen 
Bedingungen werden weiter unten besprochen. Die Färbeergebnisse sind 
hier in erster Linie für das Toluidinblau angegeben, da sich dieser Farbstoff 
durch seine kontrastreichen Färbungen und durch die Lage seines Um- 
schlagsgebietes (oberhalb von p,, 9,6) besonders zu diesen Untersuchungen 
eignet. Außer dem noch besonders erwähnten Neutralrot und den 
übrigen besprochenen Farbstoffen wurden sämtliche in meiner früheren 
Arbeit über die basischen Farbstoffe (1934) durchuntersuchten geprüft. 
Da sich dabei keine Abweichungen gegenüber Toluidinblau ergaben, 
konnte auf eine Schilderung der Versuche verzichtet werden. 


Algen. 

Oscillatoria spec. Graugrüne Fäden auf Erde von Blumentöpfen im Gewächs- 
haus, besonders große Form; in doppelt dest. Wasser gewaschen. Gibt man 
zu den Algen in dest. Wasser nur eine Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung, so 
färben sich die Zellwände sofort rotviolett. 

Diatomeen. Untersucht wurden folgende Grund- und Süßwasserplanktonformen: 
Pinnularia cardinalis, Navicula (mehrere Arten), Cocconeis spec., Nitzschia (mehrere 
Arten), Diatoma spec. und Asterionella spec. Eine Spur einer 0,01% Lösung von 
Toluidinblau zum mikroskopischen Präparat hinzugegeben zeigt fast augenblicklich 
rotviolette Färbung der Schalen (vgl. S. 96). 
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Closterium Ehrenbergii. Die Zellen aus einer Rohkultur wurden im mikro- 
skopischen Präparat mehrfach mit doppelt dest. Wasser gewaschen. Gibt man 
eine Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung hinzu, so färben sich die Zellwände fast 
augenblicklich intensiv rotviolett an. Im Inneren der Zellen ist auch nach längerer 
Zeit kein Farbstoff zu bemerken. 

Spirogyra spec. Gibt man zu Spirogyrafäden (verschiedenste Arten!) im mikro- 
skopischen Präparat, welche vorher mit doppelt dest. Wasser gewaschen wurden 
und in solchem liegen, eine geringe Menge einer 0,01% Toluidinblaulösung in 
dest. Wasser, so färben sich die Zellwände der Fäden fast augenblicklich rot- 
violett an. Der gleiche Färbeerfolg tritt ein, wenn man die Spirogyren in Leitungs- 
wasser (kalkhaltig pu 7,3) hält und die Farblösung auch mit Leitungswasser her- 
gestellt hat. Da verdünnte Farblösungen durch die intensive Farbstoffaufnahme der 
Zellen sehr bald erschöpft sind, entsteht um die Fäden bald eine farblose Zone, wenn 
die Farblösung nicht künstlich bewegt wird. Man stellt bei derartiger Erschöpfung 
des Farbbades fest, daß das Toluidinblau in dunkelblauen Partikeln im Plasma 
auftritt, dagegen in der Zellwand wieder mehr und mehr verarmt, bis diese ganz 
entfärbt ist. Färbt man nicht unter mikroskopischer Kontrolle, sondern läßt die 
Fäden eine bestimmte Zeit im Farbbad, so kann es daher vorkommen, daß man die 
Zellwände vollkommen ungefärbt vorfindet. Der Farbstoff erscheint dann nur im 
Plasma bzw. in der Vakuole in Form von blauen Partikeln. 

Nimmt man zu den Färbeversuchen Neutralrot, so ist die Membranfärbung 
nur in dest. Wasser möglich, da im kalkhaltigen, schwach alkalischen Leitungs- 
wasser der Farbstoff sofort nach gelbbraun umschlägt und in Form der nicht- 
dissoziierten Farbbase nach einiger Zeit in braunen Nadeln auskristallisiert. — Die 
Anfärbung der Zellwände erfolgt genau so rasch wie in Toluidinblau und zwar gelb- 
rot (!), aber die Zellwände werden in verdünnten Lösungen fast ebenso schnell 
wieder farblos. Der Farbstoff tritt dann unmittelbar nach dem Entstehen der gelb- 
braunen Membranfärbung in karminroten Partikeln im Plasma und in der Zellsaft- 
vakuole auf. 

Chlorella vulgaris. Zu einer Reinkultur von Chlorella in verdünnter Nährlösung 
eine Spur von 0,01% Toluidinblaulösung hinzugefügt, läßt die Zellwände fast augen- 
blicklich rotviolett gefärbt erscheinen. 

Volvox aureus. Die Kolonien wurden im mikroskopischen Präparat mit doppelt 
dest. Wasser mehrfach gewaschen. Hinzufügen einer Spur einer 0,01% Toluidin- 
blaulösung zeigt die gesamte Gallertkugel augenblicklich intensiv rotviolett gefärbt. 

Eudorina elegans. Die Zellkolonien zeigen bei gleicher Behandlungsweise das 
gleiche Verhalten wie Volvox. 

Oedogonium capillare. Das färberische Verhalten der Zellfäden wurde in Leitungs- 
wasser und in doppelt dest. Wasser untersucht. Die Zellfäden wurden im mikro- 
skopischen Präparat bei direkter Beobachtung und in größerer Flüssigkeitsmenge 
gefärbt, und zwar wurde dem Wasser jeweils nur eine Spur einer 0,01% Tolui- 
dinblaulösung in dem entsprechenden Wasser gelöst zugesetzt. Das färberische Ver- 
halten der Oedogonien war immer dasselbe. Die Zellwände nehmen den Farbstoff 
begierig und augenblicklich auf und färben sich dabei rotviolett an. Das Auftreten 
von gefärbten Partikeln im Innern der Zellen konnte nicht beobachtet werden; der 
Farbstoff bleibt in der Zellwand. 

Cladophora fracta. Zur Verwendung kamen Zellfäden von großen lebhaft 
grünen Watten, welche sich leicht in Wasserbecken ansiedeln. Die Färbung wurde 
wie bei Oedogonium in doppelt dest. Wasser und in Leitungswasser vorge- 
nommen, dem eine Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung zugesetzt war. Das Ver- 
halten der Zellwand war das gleiche wie bei Oedogonium. Die Zellwände färbten 
sich in beiden Lösungen augenblicklich leuchtend rotviolett (fast rot) an. Der 
Farbstoff blieb auch bei Cladophora in den Zellwänden, ganz im Gegensatz zu den 
zufällig mitgefärbten Spirogyren, bei denen der Farbstoff aus den fast rotgefärbten 
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Zellwänden sehr schnell ins Plasma und in die Vakuole übertritt und dort in Form 
von blauen Partikeln ausfällt. 

Rhizoclonium spec. Das Verhalten dieser relativ zarten Zellfäden entspricht ganz 
dem von Cladophora bei Färbung mit Toluidinblau in Leitungs- und in dest. Wasser. 

Vaucheria sessilis. Fäden mit größter Vorsicht in ein mikroskopisches Präparat 
eingebracht, um Verletzungen zu vermeiden und dann ausgewaschen, ergeben mit 
Spuren einer 0,01% Toluidinblaulösung sowohl in doppelt destilliertem wie auch 
in Leitungswasser sofort rotviolette Färbung der Zellwände. 


Pilze. 

Phycomyces blakesleeanus (+ und —). Hyphen mit Sporangienträgern im 
mikroskopischen Präparat in dest. Wasser. Auf Zufügen einer Spur einer 0,01% Tolui- 
dinblaulösung färben sich die Zellwände der Hyphen sofort intensiv rotviolett an, 
während die Zellwände der Sporangienträger kurz oberhalb ihrer Ursprungstelle 
ungefärbt bleiben. 

Absidia coerulea (+ und —). Die Zellwände der Myzelhyphen färben sich in 
dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung intensiv rotviolett, 
während die Wände der Sporangienträger keinen Farbstoff annehmen. 

Rhizopus nigricans. Die Zellwände der Hyphen färben sich in dest. Wasser mit 
einer Spur Toluidinblaulösung sofort und leuchtend rotviolett. 

Penicillium glaucum — Aspergillus niger — Aspergillus oryzae. Die Zellwände 
der Myzelhyphen färben sich in dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidin- 
blaulösung sofort intensiv rotviolett. 

Saccharomyces cerevisiae ( Bäckerhefe). Hefezellen im mikroskopischen Präparat 
in dest. Wasser suspendiert färben ihre Zellwände bei Zugabe einer Spur einer 
0,01% Toluidinblaulösung sofort rotviolett. Der Farbstoff erscheint auch bald im 
Innern der Zellen als blaue Granula, besonders auffallend in den jungen Sproßzellen. 

Saccharomyces Ludwigii. Das Verhalten der Zellen gegenüber äußerst ver- 
dünnten Toluidinblaulösungen ist das gleiche wie bei der Bäckerhefe. Die Zellwände 
färben sich sofort rotviolett. Der bald in die Zellen eindringende Farbstoff erscheint 
zunächst im Plasma als feine blaue Granula. 

Mycena spec. Die Zellwände sämtlicher Hyphen, sowohl der Substrathyphen, 
wie auch derjenigen, welche im Fruchtkörper zum Plectenchym verwachsen sind, 
färben sich mit einer Spur von Toluidinblau sofort intensiv rotviolett an. 

Mehrere andere Pilze, Boletus, Russula, Clitocybe u. a. zeigten genau das gleiche 
Verhalten. 

Moose. 

Riccia natans (Schwimmform). Die dichotom verzweigten Thalli färben in 
dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung die Zellwände aller 
Zellen intensiv rotviolett an. Die Zellwände der jüngsten Zellen an den Vegetations- 
punkten färben sich zwar nur schwach, aber deutlich rotviolett. 

Pellia Neesiana. In dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung 
färben sich die Zellwände der Rhizoiden sofort leuchtend rotviolett. Diese Farbe 
geht nach der Ansatzstelle der Rhizoiden zu mehr nach blauviolett über. Der Thallus 
bleibt im jüngsten Teil ungefärbt, nur die Schleimpapillen färben sich an der Spitze 
rotviolett. Im älteren Teil des Thallus nehmen die Zellwände der Randzellen den 
Farbstoff rotviolett an. 

Marchantia polymorpha. Die beiden Sorten von Rhizoiden färben ihre Zell- 
wände mit einer Spur Toluidinblau sofort intensiv rotviolett, gegen die Basis zu 
mehr blauviolett bis blau! Die Thalluszellen bleiben ungefärbt. 

Protonema von Leptobryum piriforme. Verzweigte Protonemaräschen in. dest. 
Wasser färben ihre Zellwände bei Zugabe einer Spur von 0,01% Toluidinblaulösung 
augenblicklich leuchtend rotviolett an. Beblätterte Pflänzchen jeden Alters zeigen 
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im Gegensatz zum Verhalten des Protonemas weder an den Blättern noch am Stämm- 
chen eine Spur von Färbung. — Junge Brutkörper sowohl am Protonema wie an den 
beblätterten Pflänzchen färben ihre Membranen, solange sie noch farblos sind, leb- 
haft rotviolett an. Später, wenn die Braunfärbung beginnt, nehmen auch diese 
keinen Farbstoff mehr an. 

Hookeria lucens. In dest. Wasser mit einer Spur Toluidinblau färben sich die 
Außenwände der Blattzellen violett, gegen die Spitzen des Blattes zu sogar rot- 
violett wie bei typischen Absorptionszellen (vgl. auch S. 97). 

Fontinalis antipyretica. In Leitungswasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidin- 
blaulösung färben sich besonders die Außenwände der Blattzellen fast augen- 
blicklich intensiv rotviolett an, genau wie bei Hookeria lucens (vgl. auch S. 97). 

Funaria hygrometrica. Blätter und Stengelteile der Pflänzchen bleiben in dest. 
Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung vollkommen ungefärbt. 
Rhizoiden und das Protonema verhalten sich wie bei Leptobryum. 

Fissidens adiantoides. Verhalten genau wie bei Funaria. 
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Farne. 

Prothallien von Ceratopteris thalictroides. In dest. Wasser mit einer Spur einer 
0,01% Toluidinblaulösung färben sich die Zellwände der Rhizoiden fast augenblick- 
lich intensiv rotviolett an. Es ist bemerkenswert, daß die Färbung der Rhizoidzell- 
wände an der Ursprungsstelle der Rhizoiden plötzlich aufhört. Die Zellwände noch 
nicht geöffneter Antheridien und die Spermatidzellen färben sich intensiv rotviolett 
an. Führt man die Färbung unter fortwährender mikroskopischer Kontrolle durch, 
so kann man feststellen, daß die Zellwände sämtlicher grünen Prothalliumzellen — 
in erster Linie wird das an den inneren Zellwänden sichtbar — das Toluidinblau 
mit rotvioletter Farbe aufnehmen. Am deutlichsten gefärbt sind die Wände der 
älteren Zellen, wenn sie auch im Verhältnis zu denen der Rhizoiden nur wenig 
Farbstoff enthalten. Die jüngsten Zellen an der Meristembucht haben ebenfalls 
rotviolette Zellwände, aber noch blasser als die älteren Zellen. Sehr bald nachdem 
der Farbstoff in den Zellwänden erscheint, treten in den Zellen blaue Farbstoff- 
partikel auf. Überläßt man die Prothallien im sehr verdünnten Farbbad sich selbst, 
so bildet sich nach kurzer Zeit, wie es oben für Spirogyra beschrieben wurde, um 
diese eine vollkommen entfärbte (erschöpfte) Zone, der Farbstoff in den Zellwänden 
geht restlos in die Zellen über und wird dort als blaue Partikel ausgefällt. BRAUNER 
(1933) hat diesen Abschnitt des Färbevorganges in seinen Untersuchungen erfaßt, 
wenn er nach einer Stunde in den Lösungen von Chrysoidin, Methylenblau, Neutral- 
rot und Janusgrün keine Färbung der Zellwand der lebenden Zelle findet, obwohl 
der Farbstoff im Innern der Zelle in Mengen ausgefallen ist. 

Salvinia natans. Die Zellwände der Haare auf der Blattunterseite färben sich 
in.dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung fast augenblicklich 
intensiv rotviolett an. 

Salvinia auriculata. Bei gleicher Behandlung färben sich die Wände der Haare 
auf der Blattunterseite und die Außenwände der hier vorhandenen Hydropoten- 
zellen (Herzog 1934) sofort intensiv rotviolett an. Die haarférmigen Zellfäden der 
zerteilten Unterwasserblätter nehmen den Farbstoff augenblicklich und begierig 
rotviolett in die Wände auf. Bei vielen Haaren ist die Spitzenzelle gelblichbraun 
gefärbt, bei anderen nicht. Die Membranen der ungefärbten Spitzenzellen nehmen 
den Farbstoff ebenfalls begierig rotviolett auf, diejenigen der natürlich gefärbten 
nicht. Entsprechende Erfahrungen hat BRAUNER (1933) mit solchen Closterien 
gemacht, deren Zellwände eine natürliche Eisenfärbung aufwiesen. Nach etwa 
einer halben Stunde treten im Innern der Haarzellen blaue Farbstoffpartikel auf 
(wie bei Spirogyra). Nach einiger Zeit können die Zellwände wieder völlig entfärbt 
sein. 
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Azolla caroliniana. In dest. Wasser mit einer Spur Toluidinblau farben sich die 
Zellwände der Wurzelzellen und besonders der Haare an den Wurzeln fast augen- 
blicklich rotviolett. In den Haarzellen treten dann schon nach wenigen Minuten 
blaue Farbstoffpartikel auf. 


Blütenpflanzen. 

a) Wurzeln und Wurzelhaare (Keimpflanzen). 

Avena sativa. Im mikroskopischen Präparat nehmen sowohl in doppelt dest. 
Wasser, wie auch in Leitungswasser die Wurzelhaare und Epidermiszellen Spuren 
von Toluidinblau augenblicklich und begierig in die Zellwände mit rotvioletter Farbe 
auf. 

Hordeum sativum. Das Verhalten ist das gleiche wie bei Avena. 

Helianthus annuus. Die Zellwände der Wurzelhaare und Epidermiszellen färben 
sich schnell und deutlich violett in dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidin- 
blaulösung. Die älteren Wurzelhaare färben sich deutlich rotviolett. 

Lepidium sativum. Unter den gleichen Bedingungen färben sich die Zellwände 
der Wurzelhaare und Epidermiszellen intensiv rotviolett. 

Lupinus albus. Das Verhalten ist das gleiche wie bei Lepidium. 

Sinapis alba. In dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung 
färben sich die Membranen der Wurzelhaare und Epidermiszellen augenblicklich 
intensiv rotviolett an. 

b) Wasserpflanzen ohne Hydropoten. 

Lemna trisulca. Die Pflänzchen sind untergetaucht in einer Schale mit Leitungs- 
wasser, welches eine Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung enthält. Nach kurzer 
Zeit sind die Zellwände aller Blattzellen in Berührung mit dem Farbwasser intensiv 
rotviolett gefärbt. Die Färbung der Blätter beginnt vom Rande her. Die äußersten 
Randzellen sind zuerst gefärbt. Am raschesten nehmen die Zellwände der Blatt- 
zähnchen den Farbstoff auf. Vom Rande aus breitet sich der Farbstoff gegen das 
Blattinnere aus. Andererseits erfolgt die Farbstoffaufnahme auch durch alle an die 
umgebende Lösung angrenzenden Zellen. Nach einiger Zeit tritt der Farbstoff auch 
gelöst in der Vakuole auf und zwar in den grünen Zellen mit blauer Farbe, in den 
Raphiderizellen dagegen leuchtend rotviolett. Diese Rotfärbung des Zellinhaltes 
läßt zweifellos auf alkalische Reaktion in den Raphidenzellen schließen. 

Lemna gibba. Unter den gleichen Bedingungen färben sich die Oberhautzellen 
der Wurzeln rotviolett an, während die Zellen der Wurzeltasche nur an der Spitze 
ein wenig Farbstoff rotviolett aufnehmen. Die Blattzellen bleiben ungefärbt. 

Ranunculus aquatilis. An den Unterwasserblättern färben sich in Leitungswasser 
mit einer Spur einer 0,01% Toluidinblaulösung von sämtlichen Oberflächenzellen 
der Blattzipfel besonders die äußeren Zellwände fast augenblicklich leuchtend rot- 
violett an. Nach kurzer Zeit tritt der Farbstoff im Zellsaft blau gelöst auf. 

Limnophila heterophylla. Die zahlreichen kleinen 2—4zelligen Kôpfchendrüsen 
auf den submersen Blättern und auf der Oberfläche der submersen Stengel färben 
sich unter den gleichen Bedingungen wie bei Ranunculus fast augenblicklich leuch- 
tend rotviolett an. 


c) Wasserpflanzen mit Hydropoten. 

Ap s. Die zahlreichen Hydropoten der beiden Flächen unter- 
getauchter ausgewachsener Folgeblätter nehmen in Leitungswasser mit einer Spur 
Toluidinblau den Farbstoff sehr leicht und begierig auf. Die Zellwände der Hydro- 
potenzellen färben sich dabei intensiv rotviolett an. Schon nach etwa einer halben 
Stunde erscheint der Farbstoff ebenfalls rotviolett im Zellsaft. Die übrigen Blatt- 
zellen zeigen währenddessen noch keine Spur von Anfärbung. Erst nach einem Auf- 
enthalt von mehreren Stunden in der Farblösung breitet sich der Farbstoff auch 
auf die benachbarten Blattzellen aus und erscheint dann rotviolett im Zellsaft. 
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Schließlich ist der Farbstoff in den Wasserleitungsbahnen zu finden, deren Wände 
sich blau anfärben, da sie den sauren Membraneffekt ergeben. 

Limnanthemum nymphaeoides. In der gleichen, sehr verdünnten Toluidinblau- 
lösung in Leitungswasser färben sich die an der Unterseite der Schwimmblätter in 
kleinen Gruben liegenden Hydropotenzellen schnell und intensiv an. Die Zellwände 
enthalten den Farbstoff leuchtend rotviolett. 

Potamogeton densus. Trägt man die submersen Blätter in Leitungswasser ein, 
welches eine Spur von Toluidinblau enthält, so färben sich die beiden Zellreihen des 
Randes rings um das ganze Blatt sehr leicht und intensiv an (Randhydropoten, 
Mayr 1915). Die Zellwände nehmen dabei den Farbstoff rotviolett an, während er 
im Zellinnern blau erscheint. Nur die Blattzähne bleiben zunächst ganz frei von 
Farbstoff, zeigen ihre Zellwände später aber leicht blau gefärbt (saurer Membran- 
effekt). 

bean crispus. Auch diese Art zeigt die typischen Randhydropoten an 
den untergetauchten Blättern. Die Zellwände der beiden Zellreihen des Blatt- 
randes färben sich fast augenblicklich rotviolett an. 

Trapa natans. Werden die Blätter in Leitungswasser mit einer Spur Toluidinblau 
eingelegt, so färben sich die zahlreichen Hydropoten der Blattunterseite sehr schnell 
und intensiv an und zwar die Zellwände rotviolett, der Zellsaft rein blau. 

Faßt man das Ergebnis aller mitgeteilten Färbeversuche zusammen, 
so läßt sich sagen, daß sämtliche Zellen bzw. Gewebe, welche der Absorp- 
tion aus dem umgebenden Medium dienen, bei Färbung mit geeigneten 
basischen Farbstoffen in sehr verdünnten wäßrigen Lösungen den alka- 
lischen Membran- oder Poreneffekt geben. Auf einige Besonderheiten 
der verschiedenen Objekte soll hier zunächst noch kurz eingegangen 
werden. 

Im Zusammenhang mit seinen Membranfärbungen zeigt MANGIN 
(1908), daß sich die Diatomeenzelle nach dem Ausfall der Färbungen mit 
basischen Farbstoffen grundsätzlich dem oben gegebenen Schema der 
übrigen Zellen einfügt. In bezug auf die näheren Einzelheiten des Baues 
aber fanden schon SMITH (1851) und einige andere Autoren eine zarte 
Lamelle den Kieselschalen innen angelagert, deren Existenz wohl erst 
LresıscH (1928 und 1929) bei den Centrales und Pennales sicher nach- 
gewiesen hat. Entsprechend der von MANGIN angegebenen Färbungen, 
welche den Nachweis von Pektin erbringen sollen, bezeichnet LIEBISCH 
diese Membran auch als Pektinmembran. Besonders bezeichnend ist 
hier die orangegelbe Färbung mit Safranin gegenüber der kirschroten 
von Zellkern und Plasma. Nach den Untersuchungen von F. EHRLICH 
(1932) können aber die Färbungen mit basischen Farbstoffen nicht als 
Reaktionen auf Pektin angesprochen werden. Nach meinen eigenen 
Untersuchungen (1934) zeigen Anfärbung mit basischen Farbstoffen und 
besonders charakteristischer Farbwechsel bestimmter Farbstoffe nach der 
alkalischen Seite (Metachromasie) die Anwesenheit unlöslicher Verbin- 
dungen an, welche oberflächlich hydrolysieren und dabei Hydroxylionen 
in der Innenbelegung der Doppelschichteanreichern. Da in den Zellwänden 
der Pflanzenzelle in erster Linie das Kalzium nachgewiesen werden kann, 
so enthält nach den vorliegenden Ergebnissen die den Kieselschalen 
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innen anliegende ,,Pektinmembran“ höchstwahrscheinlich auch jene 
unlösliche Kalziumverbindung, welche wie in der Mittellamelle und in 
den Zellinwänden die Ursache des alkalischen Membraneffektes ist. 
Ohne das Verhältnis von Kieselschale und Pektinmembran hier irgendwie 
kritisch würdigen zu wollen, läßt sich somit sagen, daß sich die Diato- 
meenzelle in bezug auf den alkalischen Membraneffekt ihrer Zellhülle 
den übrigen Algenzellen und den Zellen der höheren Pflanzen zwanglos 
anreiht 1. 

Während bei den untergetaucht lebenden Algen sicher die ganze Ober- 
fläche des mehr oder weniger stark zusammengesetzten Thallus der Stoff- 
aufnahme dient und daher an seiner gesamten Oberfläche den alkalischen 
Membraneffekt der Zellwände ergibt, sieht man bei stärker differenzierten 
Thallis nur noch bestimmte Teile der Stoffaufnahme dienen. Und es ist 
sicher kein Zufall, daß an einem derart differenzierten Thallus gerade 
nur diese aufnehmenden Teile in ihren Zellwänden den alkalischen 
Membraneffekt zeigen, während z.B. die sich an die Luft erhebenden 
Teile in ihren Zellwänden entweder keinen oder den sauren Effekt zeigen. 
Schon bei Phycomyces fällt auf, daß die Myzelhyphen den alkalischen 
Membraneffekt ergeben, nicht aber die Zellwände der Sporangienträger. 
Diese Feststellung gilt weiter für die Lebermoose. Während der Thallus 
der Schwimmform von Riccia natans noch in seiner ganzen Ausdehnung 
den alkalischen Effekt zeigt, ist dieser bei Marchantia wieder nur auf die 
Rhizoiden beschränkt. Besonders augenfällig wird diese Differenzierung 
bei den Laubmoosen. Das Protonema zeigt wiederum den alkalischen 
Membraneffekt der Zellwände sämtlicher Zellen, während die sich an die 
Luft erhebende beblätterte Pflanze überhaupt keine Farbstoffaufnahme 
in die Zellen und in die Zellwände erkennen läßt. Daß dieses Prinzip 
auch durchbrochen werden kann, erhellt am Beispiel der Hookeria lucens 
und von Fontinalis. Bei der stark feuchtigkeitsliebenden Hookeria er- 
geben die Zellwände sämtlicher Blattzellen ebenfalls den alkalischen 
Membraneffekt, sicher ein Zeichen dafür, daß bei dieser Pflanze auch 
die Blätter der Stoffaufnahme dienen. Den Beweis für die hohe Durch- 
lässigkeit der Blattzellen von Hookeria hat Fräulein BONTE (1934) er- 
bracht, indem sie zeigen konnte, daß das Verhalten ihrer Blattzellen von 
dem sonst für die Laubmoose bekannten abweicht. Das gleiche Verhalten 
gilt auch für die Blattzellen von Fontinalis, einem ausgesprochenen Wasser- 
moos, bei welchem die Stoffaufnahme sicher auch durch die Blätter er- 
folgen wird. Beim Prothallium der Farne ist die sehr starke Farbstoff- 
adsorption der Zellwände der Rhizoiden bemerkenswert, obwohl auch die 
übrigen grünen Zellen den Farbstoff in der gleichen Weise, wenn auch 
in geringerem Umfang aufnehmen können. 

Wenn man die untersuchten Wasserfarne und die Blütenpflanzen 
im Zusammenhang betrachtet, so kann man auch hier die Feststellung 


1 CHoLNoKY (1935) macht über Membranfärbung keine Angaben. 
Planta Bd. 26. 7 
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treffen, daB iiberall da, wo typische absorbierende Zellen oder Gewebe 
vorliegen, sich ihre Zellwände begierig mit dem basischen Farbstoff an- 
färben, z. B. mit Toluidinblau, und dabei aber zu allermeist sehr ausge- 
sprochen den alkalischen Membraneffekt zeigen. Das gilt besonders für 
die Wurzelhaare oder deren Stellvertreter. Während bei der wurzellosen 
Lemna trisulca, welche zweifellos mit der gesamten Blattfläche für gelöste 
Stoffe aufnahmefähig ist, die Wände sämtlicher Blattzellen den alkalischen 
Membraneffekt ergeben, vermögen bei der wurzeltragenden Lemna gibba 
nur die Wände der Wurzelzellen den Farbstoff aufzunehmen und zeigen 
dabei den alkalischen Membraneffekt. Sehr bezeichnend ist schließlich 
das Verhalten der Schwimm- und Unterwasserblätter mit den eigenartigen 
Hydropoten (Mayr 1915; Fr. J. Meyer 1935; Herzoc 1934). Für die 
Zellwände dieser morphologisch sehr verschiedenartigen Organe ist das 
starke Speicherungsvermögen für basische Farbstoffe schon mehrfach 
gezeigt worden. Aus den mitgeteilten Versuchen geht hervor, daß diese 
Zellwände sehr ausgesprochen den alkalischen Membraneffekt wie typische 
Absorptionszellen zeigen. Es geht aus den Versuchen weiter hervor, 
daß die Hydropotenzellen den gelösten Farbstoff auch in das Zell-Lumen 
aufnehmen und von da an das übrige Blattgewebe weitergeben. Es 
dürfte dadurch ein weiterer Beweis zur Kennzeichnung der Hydropoten 
als Absorptionsorgane zu den kürzlich von J. MEYER (1935) gelieferten 
beigebracht worden sein. 
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III. Die Farbstoffaufnahme in die lebende Zelle. 

Nachdem an einer großen Zahl von absorbierenden Zellen und Ge- 
weben festgestellt wurde, daß alle diese Zellen den alkalischen Membran- 
oder Poreneffekt geben, erhebt sich sofort die Frage nach der Bedeutung 
dieser Tatsache für die Stoffaufnahme in die lebende Zelle. In diesem 
Zusammenhang soll diese Frage zunächst nur für die basischen Farbstoffe 
näher geprüft werden. Sie bieten den großen Vorteil, daß die ionogene 
Form gefärbt, in vielen Fällen vom undissoziierten Molekül noch durch 
die Farbe deutlich unterschieden ist, so daß sich der Weg seiner Aufnahme 
sichtbar verfolgen läßt. Das Anion ist meist anorganisch. An einem be- 
sonders sinıfälligen Beispiel soll zunächst einmal der Verlauf der Farb- 
stoffaufnahme in die lebende Zelle untersucht und in seinen Einzelheiten 
genau verfolgt werden. Die lebende Spirogyra-Zelle ist besonders geeignet, 
um die verschiedenen Stadien der Farbstoffaufnahme zu erfassen. Die 
beiden folgenden Protokolle geben die Aufnahme von Toluidinblau und 
von Neutralrot wieder. 

Spirogyra spec. in doppelt dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Toluidin- 
blaulösung (mikroskopisches Präparat). 
11% Uhr. Fäden in die Lösung gelegt. 

11% Uhr. Die Zellwände rotviolett gefärbt, die Außenwände beginnen. 

115 Uhr. Im Protoplasmawandbelag unmittelbar in Berührung mit der Zell- 
wand treten winzige blaue Partikel auf. 
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11% Uhr. Die blauen Partikel haben an Größe und Menge zugenommen, über 
das ganze Plasma verteilt, die Außenlösung an Farbstoff erschöpft. 

12% Uhr. Die Zellwände nur noch schwach rotviolett gefärbt, starkes Zunehmen 
der blauen Partikel. 

13% Uhr. Fast sämtliche Zellwände farblos, im Zellinnern zahlreiche blaue 
Partikel. 


133° Uhr. Zellwände vollkommen farblos, in der Vakuole besonders zahlreiche 
Partikel. 


Spirogyra spec. in doppelt dest. Wasser mit einer Spur einer 0,01% Neutral- 
rotlösung. 


Unmittelbar nach der Zugabe der sehr verdünnten Farblösung färben sich die 
Zellwände gelbbraun. Die alleinige Membranfärbung ist aber nur einen Augenblick 
zu sehen, da unmittelbar darauf ganz analog zum Verhalten in Toluidinblaulösung 
im Plasma an der Grenze gegen die Zellwand karminrote Partikel auftreten, deren 
Größe und Menge so schnell zunimmt, daß die Zellen fast augenblicklich karmin- 
rot gefärbt erscheinen. Die Zellwandfärbung verschwindet sehr rasch wieder, 
besonders in kleinen Mengen sehr verdünnter Farbstofflösung, welche vollständig 
erschöpft wird. 


Der sichtbare Ablauf der Toluidinblau- und der Neutralrotaufnahme 
in die lebende Spirogyra-Zelle ergibt das Bild einer temporären Meta- 
chromasie. Der als dissoziiertes blaues Farnsalz gelöste Farbstoff (Tolui- 
dinblau) dringt mit der Farbe der rotvioletten (fast roten) Farbbase 
(baso-Verbindung) in die Zellwand ein und tritt aus dieser wieder in Form 
von blauen Partikeln (Farbsalz) zunächst unmittelbar ins Protoplasma 
und von da in den Zellsaft über. Unter geeigneten Bedingungen (nicht zu 
hohe Konzentration der umgebenden Farblösung) kann man den 
gesamten. Farbstoff der umgebenden Lösung in der geschilderten Weise 
durch die Zellwand in die Zelle eindringen sehen. Das gleiche gilt für 
Neutralrot und seine gelbbraune Farbbase. Auf den verschieden schnellen 
Ablauf der beiden Vorgänge wird weiter unten noch besonders eingegangen 
werden. Der sichtbare Ablauf der Farbstoffaufnahme in die lebende 
Spirogyra-Zelle, die hier nur als sehr brauchbares Objekt unter anderen 
herausgegriffen worden ist, zeigt nach dem färberischen Verhalten der 
Zellwände große Ähnlichkeit mit den Färbeversuchen von toten Zell- 
wandmassen, welche früher (Czasa 1934, S. 556) beschrieben wurden. 
Beiden Versuchen mit Zellwandmassen (z. B. Rübenparenchym) in Kristall- 
violett bzw. Nilblau A (Sulfat) ergab sich, daß im völlig erschöpften 
Farbbad ein großer Teil (z. B. bis zu 96%) der mineralischen Anionen des 
Farbstoffes zurückgeblieben — Ionenaustausch —, während die Farbstoff- 
kationen (besser baso-Verbindung) von den Zellwänden restlos adsorbiert 
worden waren. Da die nichtäquivalente Ionenaufnahme lebender Pflan- 
zenzellen eine bekannte Tatsache ist, wurden entsprechende Versuche 
mit geeigneten lebenden Zellen in Farblösung ausgeführt. Auch zu diesen 
Versuchen wurde Toluidinblau (pro analysi, Dr. G. GRÜBLER, Leipzig: 
C,H, N,SCH verwendet. 


7* 
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Die Cl-Bestimmung erfolgte nach dem Verfahren von Moe, Titration 
mit 0,01 n AgNO,-Lésung unter Benutzung von Chromat (K,CrO,) als 
Indikator. 


Avena sativa, 

Haferkeimlinge von etwa 6—7cm Wurzellänge auf feuchtem Filtrierpapier 
angezogen, wurden verwendet. 

1. Versuch. 200 ccm 0,005% Toluidinblaulésung in doppelt dest. Wasser. 
131 Keimlinge wurden bis zum Wurzelansatz eingetaucht. Als Kontrolle wurde die 
gleiche Anzahl von Keimlingen in dest. Wasser eingestellt. — Nach 20 Stunden 
war die Farblösung noch nicht erschöpft. 

2. Versuch. 200 ccm 0,0025% Toluidinblaulösung in doppelt dest. Wasser. 
140 Keimlinge wurden bis zum Wurzelansatz eingestellt. Zur Kontrolle die gleiche 
Anzahl von Keimlingen in doppelt dest. Wasser. — Die Farblösung war nach 
20 Stunden erschöpft. Es wurden 0,787 mg Chlor in der entfärbten Lösung gefunden. 

In der gleichen Zeit hatten die Kontrollkeimlinge 0,3603 mg Chlor an das dest. 
Wasser abgegeben. 

In der entfärbten Lösung wurde also ein Überschuß von 0,424 mg Chlor ge- 
funden, welche aus der Farblösung stammen müssen. Da diese 0,5795 mg Chlor 
bei vollständiger Abtrennung des Chlors hätte ergeben müssen, so wurden rund 
70% des Chlors wieder gefunden. 

3. Versuch. 200 cem 0,00125% Toluidinblaulösung in doppelt dest. Wasser. 
140 Haferkeimlinge wurden bis zum Wurzelansatz eingestellt, die gleiche Anzahl 
in 200 ccm dest. Wasser. — Die Farblösung war nach 20 Stunden farblos. In dieser 
Lösung wurden 0,4817 mg Chlor gefunden. Die Kontrollpflanzen hatten 0,2454 mg 
Chlor an das doppelt dest. Wasser in der gleichen Zeit abgegeben. In der entfärbten 
Lösung wurde also ein Überschuß von 0,2363 mg Chlor gefunden, welche aus der 
Farblösung stammen müssen. Da diese 0,2897 mg Chor enthalten hatte, sind rund 
80% des Chlors aus dem Farbstoff wieder gefunden worden. 


Spirogyra spec. 

Aus dem Freiland geholte umfangreiche Watte wurde wiederholte Male mit 
filtriertem Standortswasser gewaschen, das Wasser abgelassen, die Algenfäden in 
zwei 50 ccm fassende Bechergläser bis zur bestimmten Marke eingefüllt, das Wasser 
vorsichtig abgedrückt. Auf diese Weise wurden zwei etwa gleiche Portionen mäßig 
feuchte Algen gewonnen. Diese wurden in flachen Schalen eingetragen in 

a) 100ccm Toluidinblaulösung 0,01 % + 100 cem 2mal filtriertes Standortswasser. 

b) 100 ccm doppelt dest. Wasser + 100 ccm 2mal filtriertes Standortswasser. 
Die Farblésung war nach 5 Min. vollkommen entfärbt! 

Die Chlorbestimmung in den Lösungen ergab folgendes: 
In der Farblösung mit Spirogyra wurden gefunden. . . . . . - 4,7228 mg Cl. 
Im Wasser mit Spirogyra wurden gefunden. . . . . . . . . . . 2,7231 mg Cl. 
In der Farblösung mit Spirogyra ergab sich also ein Überschuß von 1,9997 mg Cl. 

Da die 200 cem Farblösung 1,159 mg Chlor enthalten, wurden in diesem Ansatz 
172% Chlor gefunden! Da die Algen aus einem Becken entnommen waren, welches 
mit gechlorten Leitungswasser gespeist wird, wurde ein neuer Ansatz mit vorherigem 
24stündigem Waschen der Spirogyren in doppelt dest. Wasser gemacht. Die gleichen 
Mengen Algen wurden eingetragen in 

a) 200 ccm 0,005% Toluidinblaulösung in doppelt dest. Wasser. 

b) 200 ccm doppelt dest. Wasser. 

Die Farblösung war nach 5 Min. ebenfalls vollkommen entfärbt. Die Chlor- 
bestimmung in den Lösungen ergab folgendes: 
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In der Farblösung mit Spirogyra wurden gefunden. . . . . . . 2,6947 mg Cl. 
Im dest. Wasser mit Spirogyra wurden gefunden ........ 1,6384 mg CI. 
In der Farblösung mit Spirogyra ergab sich also ein Überschuß von 1,0563 mg CI. 
Es wurden mithin 91% des Chlors aus dem aufgenommenen Farbstoff wieder- 


gefunden. 

Cladophora fracta. 

Die Vorbehandlung der Algenwatte war die gleiche wie bei Spirogyra. Es wurden 
ebenfalls je zweimal 50 ccm mäßig feuchte Algenfaden in kleinen Bechergläsern 
abgemessen und eingetragen in 

a) 100 ccm 0,01% Toluidinblau in doppelt dest. Wasser + 100 cem zweimal 
filtriertes Standortswasser. 

b) 100 cem doppelt dest. Wasser + 100 ccm zweimal filtriertes Standortswasser. 
Die Farblösung war nach 4 Min. vollkommen entfärbt. Die Chlorbestimmung in den 
Lösungen ergab folgendes: 


In der Farblösung mit Cladophora wurden gefunden. . . . . . . 5,1483 mg Cl 
Im Wasser mit Cladophora wurden gefunden .......... 3,1911 mg Cl 
In der Farblösung ergab sich also ein Überschuß von. . . . . . 1,9572 mg Cl 


Das heißt also, in diesem Ansatz wurden 163% Chlor gefunden. 

Aus dem gleichen Grunde wie bei den Spirogyren wurden die Algen 24 Stunden 
vor dem Versuch nach der üblichen Reinigung in doppelt dest. Wasser ausgewaschen. 
Mit wiederum zwei gleich großen Algenmengen von je 50 cem wurden die beiden 
folgenden Ansätze gemacht. 

a) 200 ccm 0,005% Toluidinblau in doppelt dest. Wasser. 

b) 200 ccm doppelt dest. Wasser. — Die Farblösung war wiederum nach 4 Min. 
entfärbt. Die Chlorbestimmung ergab folgendes: 

In der Farblösung mit Cladophora wurden gefunden. ..... . 3,2752 mg Cl 
Im Wasser mit Cladophora wurden gefunden .......... 2,1934 mg Cl 
In der Farblösung mit Cladophora ergab sich also ein Überschuß von 1,0818 mg Cl 

Es wurden mithin in diesem Ansatz also rund 93% des Chlors aus dem absor- 
bierten Farbstoff wiedergefunden. 

Aspergillus niger. 

Es wurden 10 Reinkulturen in Erlenmeyerkolben angesetzt, welche je 200 ccm 
2% Malzextraktlösung enthielten. Nach 4 Wochen war soviel Myzel gewachsen, 
daß dieses aus je 5 Kulturen nach gründlichem Waschen in doppelt dest. Wasser zu 
den beiden folgenden Ansätzen verwendet werden konnte. 

a) 200 ccm 0,00125% Toluidinblaulösung in doppelt dest. Wasser. 

b) 200 ccm doppelt dest. Wasser. — Nach 1 Stunde war die Farblösung prak- 
tisch erschöpft. Die Chlorbestimmung ergab folgendes: 


In der Farblösung mit Myzel wurden gefunden ......... 0,3543 mg Cl 
Im Wasser mit Myzel wurden gefunden . . . . . . . . . . . . 0,2362 mg Cl 
In der entfarbten Lösung ergab sich aıso ein Überschuß von. . . . 0,1181 mg Cl 


Es wurden also rund 44% des Chlors aus dem absorbierten Farbstoff wieder 
gefunden. 

Durch die geschilderten Versuche ist gezeigt worden, daß die lebenden 
Zellen aus der verdünnten Lösung von Toluidinblau sämtliche Farbstoff- 
kationen absorbieren können, ohne dabei auch die anorganischen Anionen 
in gleicher Menge aufzunehmen. Bei den Haferwurzeln wurden 80% bzw. 
70% der Anionen, bei Spirogyra und Cladophora unter entsprechenden 
Bedingungen 81% bzw. 93% , bei Asgergillus 44% in der entfärbten Lösung 
wieder gefunden. Die ermittelten Chlormengen stellen selbstverständlich 
keine absoluten Mengen dar, da die zu den Absorptionsversuchen 
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verwendeten Pflanzenmengen nicht genau gleich dosiert werden konnten. 
Bei den Haferversuchen wurden nur gleiche Mengen gleich alter und etwa 
gleich groBer Haferkeimlinge verwendet, von den Algen und dem Pilz- 
myzel wurden gleiche Raumteile der fädigen Masse benutzt, von denen 
die Kultur- bzw. Waschflüssigkeit leicht abgedrückt worden war. Es 
mußte ferner auch der Fehler begangen werden, daß die von den Algen 
an dest. Wasser abgegebene Chlormenge und die aus der Farblösung nicht 
aufgenommene Chlormenge nicht am gleichen Zellmaterial ermittelt 
werden konnte. Wenn somit den ermittelten Werten ein erheblicher 
Fehler anhaften wird, so geht doch aus ihnen mit Sicherheit hervor, daß 
die Aufnahme des anorganischen Anions beträchtlich hinter derjenigen 
des Farbkations zurückbleibt. Es geht weiter aus der Zellwandfärbung 
während der Farbstoffaufnahme hervor, daß sicher ein sehr großer Teil 
der Farbstoffkationen — wenn nicht alle — in Form der freien Farbbase 
von den lebenden Zellen absorbiert werden. Endlich geht aber aus den 
Versuchen auch hervor, daß die Farbstoffkationen erst von der Zellwand 
adsorbiert werden, bevor sie in der lebenden Zelle in das Protoplasma 
bzw. den Zellsaft übergehen. 

Ob die Pilzhyphen von Aspergillus niger gegenüber den Wurzeln 
vom Hafer und Spirogyra und Cladophora quantitativ ein besonderes 
Verhalten bei der Farbstoffaufnahme zeigen, da in der entfärbten Lösung 
nur 44% des Chlors wiedergefunden wurden, läßt sich noch nicht ent- 
scheiden, da infolge der schwierigen Verarbeitung der lebenden Myzel- 
watten nur ein Versuch durchgeführt wurde. 

Die Rolle der Zellwand, welche in den geschilderten Versuchen schon 
zum Ausdruck kommt, läßt sich in einigen weiteren Versuchen an der 
lebenden Zelle und in Modellversuchen noch deutlicher machen. Szücs 
(1910) und BRAUNER (1933) haben gezeigt, daß vollkommen ungeschädigte 
Spirogyra-Zellen basische Farbstoffe (Methylenblau, Neutralrot, Janus- 
grün, Methylviolett 6B und Chrysoidin) nicht in die Zellwand oder in das 
Zellinnere aufnehmen, wenn CaCl, oder AICI, sich in geeigneter Konzen- 
tration (0,5 n bzw. 0,1 n) in der Farblösung befinden. PFEFFER (1886, 
S. 185; 278) hat die Entfärbung von Zellwänden, welche in Methylenblau- 
lösung gefärbt waren, durch KNO,-Lésung (0,3—1%) als Adsorptions- 
verdrängung angesehen, und als solche faßt BRAUNER auch die mitgeteilte 
Nichtanfärbung der Zellwände auf. Die Nachprüfung dieser Versuche 
ergab den gleichen Erfolg. 

Spirogyra spec. (verschiedene Arten). Eingelegt in ,,blockierte‘‘ Toluidinblau- 
lösung (50 cem 0,5 n CaCl,-Lösung, dazu 20 Tropfen einer 1% Toluidinblaulösung). 
Selbst nach mehreren Stunden ist keine Anfärbung der Zellwände und keine Farb- 
stoffaufnahme in die Zelle zu bemerken. 

Wurzelhaare von Avena sativa. Eintragen der Keimwurzeln in das gleiche Lösungs- 
gemisch läßt anfangs überhaupt keine Farbstoffaufnahme erkennen. Nach 30 Min. 
zeigen die Zellwände der Wurzelhaarzellen und der Epidermiszellen einen leichten 
rötlichen Schimmer. 
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Da der erste Schritt der Farbstoffaufnahme in die lebende Zelle nach 
den oben geschilderten Versuchen in der adsorptiven Farbstoffaufnahme 
durch die Zellwand besteht, so ist die Verhinderung der Anfarbung intak- 
ter Zellen in Gegenwart von Salzlésungen (z. B. CaCl,) nur so zu erklaren, 
daß durch die Ca-Ionen die Adsorption der Farbstoffkationen durch die 
Zellwand verhindert wird und damit auch jede Farbstoffaufnahme in die 
lebende Zelle. Somit muß diesem ersten Schritt der Farbstoffaufnahme 
in die lebende Zelle: Adsorption der Farbstoffkationen durch die Zell- 
wand, fundamentale Bedeutung zukommen für den ganzen Vorgang 
überhaupt. 

Die Rolle der Ca-Ionen in den Färbeversuchen soll nun in ihrer physi- 
kalisch-chemischen Auswirkung an den schon früher (CzasA 1934, S. 560) 
geschilderten Modellversuchen etwas näher erläutert werden. 


Der Einfluß von CaCl,-Lésung auf den Suspendierungseffekt von Ca-Citrat. 

a) Kolorimetrisch. 

1. Suspendiert man 1 g Ca-Citrat in 50 ccm dest. Wasser + 20 Tropfen 
einer 1% Toluidinblaulösung in weitem Reagensglas und schüttelt gut 
durch, so erscheint die geschüttelte Suspension violett. Nach dem Ab- 
sitzen dagegen ist das Dispersionsmittel rein blau, der Bodenkörper 
(Ca-Citrat) dagegen rotviolett gefärbt. 

2. Suspendiert man 1g Ca-Citrat in 50 ccm 0,025n CaCl,-Lésung 
+ 20 Tropfen einer 1% Toluidinblaulösung in weitem Reagensglas, 
so ist nach dem Absitzen der geschüttelten Suspension der Bodenkörper 
nur leicht rötlich gefärbt, das Dispersionsmittel wieder blau. 

3. Wird die gleiche Suspension mit 0,05 n CaCl,-Lösung hergestellt, 
so zeigt der Bodenkörper nach dem Absitzen auch der feinsten Partikel- 
chen nur einen sehr schwachen rötlichen Schimmer. 

4. Besteht das Dispersionsmittel endlich in 50 cem 0,1 n CaCl,-Lésung 
+ 20 Tropfen 1% Toluidinblaulösung, so bleibt der Bodenkörper rein 
weiB. 

Das gleiche Ergebnis tritt natürlich auch mit 0,5 n CaCl,-Lésung auf. 


b) Elektrometrisch. 

1. 1g Ca-Citrat wird in 50 cem dest. Wasser suspendiert und gut 
durchgeschiittelt. Eine kleine Menge der Suspension wird mit Chin- 
hydron versetzt und darin mit der Platinelektrode die Azidität gemessen. 
Es ergaben sich z. B. folgende Werte: 

Suspension, geschüttelt . . . . . . . . P 9,10 
Dispersionsmittel, abzentrifugiert . . . . Py 8,64 

2. lg Ca-Citrat wird in 50 cem 0,25n CaCl,-Lésung suspendiert 
und gut durchgeschüttelt. Die gleichen Aziditätsmessungen mit der 
Chinhydronelektrode ergaben folgende Werte: 


Suspension geschüttelt . . . . . . . . Px 8,56 
Dispersionsmittel, abzentrifugiert . . . . py 8,51 
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Aus diesen Modellversuchen zur Ermittelung des Suspendierungs- 
effektes an dem sehr schwer löslichen Ca-Citrat geht die völlige Parallelitat 
im Verhalten dieses Modelles mit der Zellwand der lebenden Zelle des 
Absorptionsgewebes hervor. Genau wie die nichtinkrustierte Zellwand 
ergibt das Modell die rotviolette Färbung in Toluidinblaulösung auf Grund 
des bei beiden Objekten vorhandenen alkalischen Effektes. In beiden 
Fällen vermag eine Lösung von CaCl, in geeigneter Konzentration die 
Farbstoffaufnahme zu verhindern. Im Falle von Ca-Citrat — und das 
gilt ebenso für die anderen Modelle — läßt sich nun zeigen, daß durch 
den Zutritt der Salzlösung der alkalische Effekt (also hier der Suspen- 
dierungseffekt, bei der Zellwand der Membraneffekt) verschwindet. 
Mit dem Verschwinden dieses Effektes geht gleichzeitig auch die elek- 
trostatische Ladung der Oberfläche der Teilchen verloren, die Teilchen 
sind entladen. Diese Tatsache läßt sich an ein paar weiteren Versuchen 
mit den Modellen veranschaulichen. 


a) Elektrosmotisch. 

1. Ca-Citrat in dest. Wasser suspendiert (2 g Citrat in 250 ccm Wasser) 
und im Elektrosmometer (vgl. Czasa 1934, S. 573) als Diaphragma ver- 
wendet, zeigt deutlich negative elektrische Ladung durch den Wasser- 
transport in der Stromrichtung (31mm pro 30 Sek. bei 8,5 Volt/em 
Spannungsabfall). 

2. Wird das Ca-Citrat dagegen in 0,04 n CaCl,-Lösung (2 g Ca-Citrat 
in 250 cem Lösung) suspendiert, so tritt bei gleichem Spannungsabfall 
praktisch kein Flüssigkeitstransport mehr auf (abgesehen von unbedeu- 
tenden Schwankungen des Meniskus), mit Toluidinblaulösung ergab sich 
noch sehr schwache rötliche Färbung des Bodenkörpers. 

3. Ca-Citrat in 0,1 n CaCl,-Lösung (2 g Ca-Citrat in 250 com Lösung) 
suspendiert, gibt im Elektrosmometer beigleichem Spannungsabfall keinen 
Flüssigkeitstransport mehr (mit Toluidinblaulösung auch keine Anfärbung 
des Bodenkörpers). 

b) Kolloidchemisch. 

1. 1 g Ca-Citrat in 50 ccm Wasser suspendiert und kräftig geschüttelt 
ergibt eine milchige Suspension, welche nach 3 Stunden noch das gleiche 
Aussehen hat (nur von der Oberfläche her sinkt sie etwas ab). 

2. 1g Ca-Citrat in 50cem 0,04n CaCl,-Lösung suspendiert und 
geschüttelt ist nach 1 Stunde schon wesentlich aufgehellt, nur die feinsten 
Teilchen schweben noch und bilden einen hellen Schleier. 

3. 1g Ca-Citrat in 50 ccm 0,1 n CaCl,-Lösung suspendiert und ge- 
schüttelt ist nach 30 Min. praktisch eine klare Flüssigkeit, sämtliche 
Citratteilchen haben sich abgesetzt. 

Wird in den Elektrosmoseversuchen durch das Ausbleiben der Flüssig- 
keitsbewegung in bestimmt konzentrierten CaCl,-Lésungen durch das 
Ca-Citrat-Diaphragma die Entladung der Citratteilchen angezeigt, so 
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geht sie aus der Sinkgeschwindigkeit der Citratteilchen, welche in CaC],- 
Lésungen suspendiert sind, ebenfalls hervor. Die Citratsuspension in 
dest. Wasser ist sehr stabil. Nach 6 Stunden sind die feineren Teilchen 
noch über die ganze Suspension verteilt, welche also vollkommen milchig 
erscheint. Die CaCl,-haltigen Suspensionen dagegen sind von bestimmten 
Konzentrationen ab schon kurze Zeit nach dem Schiitteln fast wasserklar, 
das gesamte Citrat hat sich zu Boden gesetzt. Wenn es sich bei diesem 
Vorgang nur um ein Schweben der Citratteilchen handeln wiirde, dann 
müßten gerade die CaCl,-haltigen stabiler sein, denn hier hat das Disper- 
sionsmittel die größere Dichte. Aber in diesem Falle sind die Citratteilchen 
entladen, während sie in dest. Wasser dispergiert von den Gegenionen im 
Dispersionsmittel schwebend gehalten werden. 

Um dem Einwand zu entgehen, daß die Anfärbung der Zellwände 
sowie der Modellkörper in den wäßrigen Toluidinblaulösungen, sowie 
in denjenigen der anderen Farbstoffe, welche CaCl, oder andere Salze 
enthalten, deshalb unterbleibt, weil diese Farbstoffe durch das Salz 
verändert worden sind, insofern, daß die Abspaltung der Farbbase er- 
schwert oder verhindert ist, wurden solche Lösungsgemische mit Benzol 
ausgeschüttelt. Es zeigte sich, daß z. B. aus einer blauen Lösung, welche 
50 com 0,5 n CaCl,-Lésung + 20 Tropfen einer 1% Lösung von Toluidin- 
blau enthält, die rote Farbbase genau so leicht zu extrahieren ist, wie aus 
der rein wäßrigen Farblösung. Die Hemmung der Anfärbung kann 
also nicht durch die Veränderung der Farblösung bedingt sein. 

In den angeführten Versuchen werden:die Calzium-Ionen zweifellos 
an der Oberfläche der praktisch unlöslichen Caleium-Citratteilchen adsor- 
biert. Es wurde zwar nicht das Löslichkeitsprodukt bestimmt, aber die 
Analogie zu anderen Versuchen (vgl. H. FreunpLicH 1932, 2. Bd.) ist 
sehr eng. Diese Adsorption ist ein Austauschvorgang, bei dem sicher 
Wasserstoffionen ausgetauscht werden, obwohl die Hydroxylionen in den 
Sehwärmen überwiegen, entsprechend dem Verhalten von Ca-Permutit 
in CaCl,-Lösung (WIEGNER 1930). Dafür spricht die wenn auch geringe 
Verminderung der Alkalität des Dispersionsmittels. Ist der Austausch 
schließlich vollständig bei genügender Konzentration der Ca-Ionen in 
der Außenschicht, so wird, da bei der hohen Konzentration der Hydroxyl- 
ionen in den Schwärmen — elektronegative Ladung und alkalischer Sus- 
pendierungseffekt — die negative Aufladung in der Innenbelegung sicher 
zum größten Teil wenn nicht vollständig von OH-Ionen verursacht wird, 
der kritische Punkt der Potentialerniedrigung der Teilchen durch die 
zweiwertigen Ca-Ionen sehr bald unterschritten, Entladung und Flockung 
müssen eintreten. Diese Forderung ist unter Beweis gestellt durch die 
Flockung des Ca-Citrats in CaCl,-Lösung, ferner durch die Vernichtung des 
Flüssigkeitstransportes im Elektrosmometer, durch die Vernichtung des 
alkalischen Suspendierungseffektes an der Pt-Elektrode und durch die 
Adsorptionsverdrängung der Farbstoffbase von der Ca-Citratoberfläche 
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(und den anderen Modellen) durch CaCl,-Lésung. Diese Erscheinungen 
sind sämtlich reversibel, werden also durch Auswaschen des CaCl, rück- 
gängig gemacht. Da die Analogie im Verhalten der Zellwände des 
Absorptionssystems mit den Modellkérpern (z. B. dem Ca-Citrat) voll- 
ständig ist, so darf wohl angenommen werden, daß auch durch Zugabe 
der CaCl,-Lösung in geeigneter Konzentration zu den Zellwänden (lebender 
Zellen) ihr elektrostatisches Potential vernichtet wird, obwohl darüber 
noch keine direkten Messungen vorliegen. 

Nach dem Ergebnis der Farbstoffversuche lag es nahe, die Aufnahme 
einiger anderer chemischer Körper in die Zellwand zu untersuchen, welche 
in dieser Färbungen hervorrufen und unter natürlichen Bedingungen an- 
getroffen werden. Es handelt sich um die Mangan- und Eisenspeicherung 
in den Zellwänden von Wasserpflanzen. Es sollen hier also nicht die loka- 
lisierten Speicherungen betrachtet werden, welche unter dem Einfluß 
des polarisierten Massenaustausches bei der Photosynthese entstehen, 
welche K. ARENS (1933) aufgeklärt hat. Schon die Manganspeicherung in 
den Zellwänden der Hydropoten- und entsprechenden Zellen nach GickL- 
HORN (1927) zeigt die Parallele mit den Farbstoffversuchen. In allen 
Untersuchungen über die lokalisierte Manganspeicherung wird der lokalen 
Alkaliabscheidung infolge der Photosynthese ausschlaggebende Bedeu- 
tung für die Manganablagerung zugewiesen. Für die homogene Mangan- 
einlagerung in die Zellwände absorbierender Zellen kommt diese Alkali- 
abscheidung nicht in Frage. Aus den oben mitgeteilten und den früheren 
Untersuchungen (Czasa 1934) wird aber die innere Ionenbelegung der 
Membranporen (Zellinwände) vornehmlich von Hydroxylionen gebildet, 
deren Menge ausreicht, um einen Indikator zum Umschlag zu bringen, 
dessen Umschlagsgebiet erst bei etwa p,, 9,6 beginnt. Ganz analog den 
Versuchen iiber die Zellwandfarbung mit basischen Farbstoffen und mit 
den Modellversuchen lassen sich solche iiber die Speicherung von Mangan, 
Eisen und auch von Silber ausfiihren. Voraussetzung fiir die Speicherung 
dieser Stoffe ist ihre Anwesenheit in gelöster ionisierter Form in dem mit 
den Zellwänden und den Modellen in Berührung kommenden Wasser. 


Modellversuche. 

1. In 50 cem n/100 KMnO,-Lösung in weitem Reagensglas wird 1 g 
Ca-Citrat suspendiert. Nach einigem Schütteln zeigt sich der Boden- 
körper hellbraun gefärbt. (Die alkalische Lösung drängt die Ionisierung 
des Mangans zurück, daher die geringe Adsorption.) 

2. Der gleiche Versuch, aber mit 1 g BeO angesetzt, zeigt die Mangan- 
speicherung an der Oberfläche der suspendierten Teilchen noch besser. 
Diese sind dunkler braun gefärbt. 

3. In 50 cem n/50 MnCl,-Lésung in weitem Reagensglas wird 1 g 
Lanthanoxyd suspendiert. Nach wiederholtem Schütteln zeigen sich 
die Lanthanoxyd-Teilchen (Bodenkörper) schwach braun gefärbt. 
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4. In 50 ccm n/100 FeCl,-Lösung wird 1g BeO suspendiert. Nach 
kräftigem Schütteln setzen sich die BeO-Teilchen braun gefärbt ab. 

5. In 50 ccm n/50 (C;H,0;) Fe-3H,O-Lésung (Ferricitrat) wird 1 g 
Calcium-Citrat suspendiert und geschüttelt. Die suspendierten Teilchen 
färben sich sofort intensiv braun ab. 

6. In 50 ccm n/50 AgNO,-Lösung wird in weitem Reagensglas 1g 
Caleium-Citrat suspendiert. Nach mehrmaligem Schütteln sind die 
Teilchen braun gefärbt und nehmen nach einiger Zeit schwarze Farbe an. 

Der Ausfall der Modellversuche läßt erkennen, daß sich die suspen- 
dierten Teilchen mit starkem alkalischen Suspendierungseffekt bei Be- 
rührung mit den Lösungen der Mn-, Fe- oder Ag-Salze an ihrer Oberfläche 
zunächst mit einer adsorbierten Hydroxydschicht bedecken. Diese geht 
nachträglich meist noch weitere chemische Änderungen ein (Oxydation. 
Reduktion), wodurch sie in unlösliche Verbindungen übergeführt wird. 

Die Speicherung von Eisen- und Mangansalzen in den Zellwänden der 
lebenden Zellen läßt sich nicht so leicht in kurzdauernden Versuchen er- 
zielen. 

1. Die Zellwände der Wurzelhaare von Haferkeimlingen zeigen nach 
mehrstündigem Liegen in verdünnter MnCl,-Lösung leicht gelbliche 
Färbung. 

2. Spirogyra-Zellen zeigen nach 24stündigem Aufenthalt in der 
gleichen Lösung die Zellwände vieler Fäden ebenfalls blaß gelb gefärbt. 

3. Cladophora. Auch bei dieser Alge lassen nach 24stündigem Liegen 
in der gleichen Lösung viele Fäden die Zellwände gelblich-braun gefärbt 
erscheinen. 

Speicherung von Eisen in den Zellwänden konnte in derartigen Ver- 
suchen nicht beobachtet werden. Andererseits ist aber ein natürlicher 
Gehalt an Eisen in den Zellwänden verschiedener Organismen bekannt, 
welcher in mehr oder weniger starker gelblich-brauner Färbung zum Aus- 
druck kommt, z. B. bei Closterium (vgl. auch BRAUNER 1933), Conferva 
u.a. (vgl. auch VAN WISSELINGH 1925). Nach OLSEN (1934) wird das Man- 
gan von der Pflanze aller Wahrscheinlichkeit nach als Ion aufgenommen. 
Da die Mangansalze nur in saurer Lösung haltbar (und dissoziiert) sind (wie 
auch die Eisensalze), in neutraler oder alkalischer dagegen zu dem unlös- 
lichen Mangandioxyd oxydiert werden, so wird ohne weiteres verständ- 
lich, daß das Mangan unter durchschnittlichen Bedingungen nur in sauren 
Böden in hinlänglicher Menge aufgenommen wird, nicht dagegen in neutra- 
len oder alkalischen. Da für die Manganaufnahme durch die Pflanzen- 
zelle das Vorhandensein von Manganionen in der umgebenden Boden- 
lösung Voraussetzung ist, so scheint auch die Manganaufnahme von 
dem Adsorptionsmechanismus durch ein elektronegatives Adsorbens 
abhängig zu sein. Die häufig anzutreffenden Manganspeicherungen durch 
die Zellwände sprechen jedenfalls dafür, daß die Manganionen zunächst 
einmal von der Zellwand adsorbiert werden. 
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Neuerdings schreibt auch STRUGGER (1935) der Zellwand erhöhte 
Bedeutung zu. Er findet, daß sich die Zellwände lebender Wurzelhaare 
von Trianea bogotensis in sehr verdünnten Neutralrotlösungen anfärben, 
welche saurer sind als p, 6,4. Bei p,, 6,4 selbst färbt sich nur die ,, Wurzel- 
haarmittelpartie“. Die Membranfärbung bleibt aus in Neutralrotlösungen 
über p, 6,4 gegen den Neutralpunkt und über diesen hinaus. Der Farb- 
stoff wird dann sofort in der Vakuole gespeichert. In kurz erwähnten 
weiteren Versuchen fand STRUGGER, „daß nicht nur die Wurzelhaare, 
sondern auch die stoffaufnehmenden Zellen submerser Wasserblätter 
(Salvinia, Helodea) und die Thalli von Grünalgen (Cladophora und 
Enteromorpha) dasselbe Verhalten bezüglich der Membranfärbung an 
den Tag legen“. STRUGGER unterläßt es vorläufig, eine nähere Erklärung 
dieser Erscheinungen zu geben. Er ist aber der Meinung, ‚daß wir für 
diese Membranfärbung die von KELLER und GicKLHORN (1925, 1928) 
aufgefundenen bioelektrostatischen Verhältnisse heranziehen müssen‘. 
Die Erklärung für das Verhalten der Zellwände ist ohne weiteres in dem, 
was ich früher (Czas 1934) über das Verhalten der Zellwände gesagt habe, 
enthalten. Die Versuche STRUGGERSs sind nur mit einem Farbstoff ausge- 
führt worden, seine Eigenschaften aber unberücksichtigt geblieben. 
Neutralrot ist ein bekannter Indikator aus der Gruppe der Azinfarb- 
stoffe (Diamido-Phenazin). Sein Umschlagsbereich liegt bei p,, 6,8—8,0. 
Nach der durch die Hantzsche Auffassung modifizierten OstwaLpschen 
Definition sind die Säure-Basenindikatoren ,,(scheinbar) schwache Säuren 
oder Basen, deren ionogene oder aci- (bzw. baso-) Form eine andere Farbe 
und Konstitution besitzt als die pseudo- oder normale Verbindung‘ 
(KoLTHoFrF 1932). Je mehr sich also die Reaktion zum alkalischen Gebiet 
zu verschiebt, um so größer wird die Konzentration der nichtdissoziierten 
Farbbase (Pseudoform), und um so weniger kann folglich von der elektro- 
negativen Zellwand an Farbstoff überhaupt adsorbiert werden. Schon 
unterhalb des Neutralpunktes beginnt sich das Gleichgewicht nach der 
Seite der gelbbraunen Anhydrobase (Phenazinderivat) zu verschieben, 
welche beim Stehen der neutralen und schwach alkalischen Lösung in 
feinen braunen Nadeln auskristallisiert. Sie wird von der elektronegativen 
Zellwand nicht adsorbiert. Folglich können sich die Zellwände oberhalb 
einer bestimmten Reaktion (Umschlagsgebiet, Umschlagspunkt) nicht 
mehr mit Neutralrot anfärben. 

Die von STRUGGER für dieses Verhalten ermittelte Reaktion von 
Py = 6,4 (in Pufferlösung) liegt dem Umschlagsgebiet von Neutralrot 
sehr nahe. Diese Reaktion (py 6,4) ist keine Größe, welche für die Zell- 
wand irgendwie charakteristisch wäre, sondern sie kennzeichnet nur den 
Indikatorfarbstoff Neutralrot. Bei diesem Farbstoff ist der Umschlags- 
punkt so günstig gelegen, daß schon etwa im Neutralpunkt — also in 
einem für die Pflanzenwurzel sehr angemessenen Gebiet — der Farbstoff 
zum Teil als undissoziierte Base in der wäßrigen Lösung enthalten ist. 
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Ein elektronegatives Adsorbens vermag aus einer solchen Lösung keinen 
Farbstoff zu adsorbieren. Die Farbbase kann aber zweifellos die Zell- 
wand durchdringen (wie viele unelektrische organische Körper mit großem 
Molekül, vgl. auch RuHLAND 1909). Kommt sie dann jenseits der Zellwand 
mit dem Plasma und dessen Komponenten (H-Ionen usw.) in Berührung, 
so tritt sofort wieder Salzbildung (Rotfärbung) ein. 

Ganz entsprechendes Verhalten gegenüber den Zellwänden habe ich 
noch bei folgenden basischen Farbstoffen gefunden. 


Azinfarbstoff ...... Neutralviolett. 
Oxazinfarbstoff . . . . . Nilblau B (Chlorhydrat). 
Triphenylmethanfarbstoffe Brillantgrün (Diäthylderivat des Di-p-Amidotri- 
phenylcarbinols), 
Malachitgrün (Dimethylderivat des Di-p-Amido- 
triphenylcarbinols), 
Methylgrün (Verwandter des Methylvioletts, chlor- 
methyliert), 
Jodgrün (desgl. jodmethyliert). 
Alle diese Farbstoffe bilden in schwach alkalischem Leitungswasser 
(Pq 7,3) keine stabilen Lösungen. 


Neutralviolett in dest. Wasser gelöst: violett, 
in Leitungswasser kalt gelöst: purpurn (Mischfarbe aus violett und 
gelbbraun). Nach einigem Stehen wird die Lösung gelbbraun, 
in Leitungswasser gekocht: sofort gelbbraun (CO, ausgetrieben!) 


Nilblau B in dest. Wasser gelöst: Blau, 

(Chlorhydrat) in Leitungswasser kalt gelöst : löst sich nur sehr schwer mit schmutziger 
Farbe, da die rote Nilblaubase sehr schwer löslich ist, 
in Leitungswasser gekocht: sofort rote Lösung, die dann in kolloide 
Lösung der Base übergeht. 
Nilblau B und BB sind als äußerst alkaliempfindlich bekannt und 
werden deshalb zum Nachweis der Alkaliabgabe von Glasgeräten 
verwendet. 

Brillantgrün in dest. Wasser gelöst: grün, 
in Leitungswasser kalt gelöst: grün, trübt sich nach kurzer Zeit und 
hellt sich dabei schließlich vollständig auf unter Bildung der farb- 
losen Carbinolbase, 
in Leitungswasser gekocht: entfärbt sich aus dem gleichen Grunde 
sofort. 

Malachitgrün verhält sich genau wie Brillantgrün. 

Methylgrün SF in dest. Wasser gelöst: grün, 
in Leitungswasser kalt gelöst: grün, die Lösung entfärbt sich beim 
Stehen nach einiger Zeit, 
in Leitungswasser gekocht: entfärbt sich sofort. 

Jodgrün verhält sich genau wie das-nahe verwandte Methylgrün. 

Der Unterschied, welcher zwischen Toluidinblau und Neutralrot (und 


allen entsprechenden anderen basischen Farbstoffen) in bezug auf die 
Membranfärbung ‚lebender‘ und toter elektronegativer Adsorbentien 
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besteht, läßt sich wiederum an dem Modellkörper Calcium-Citrat zeigen. 
Suspendiert man in zwei weiten Reagensgläsern je 1g Ca-Citrat in 
50 com dest. Wasser und gibt zu der einen Suspension 20 Tropfen einer 
1% Toluidinblaulösung, zur anderen gleichviel einer 1% Neutralrotlösung, 
so zeigt sich nach dem Absitzen der geschüttelten Suspensionen folgendes. 


Toluidinblau: Dispersionsmittel blau 
Bodenkörper rotviolett. 


Neutralrot: Dispersionsmittel gelbbraun (kristallisiert aus) 
Bodenkörper rein weiß (farblos). 


Als Erklärung für diesen Versuchsausfall, der vollkommen dem Ver- 
halten der Zellwände entspricht, ist folgendes zu sagen. Die Reaktion 
des Dispersionsmittels der Ca-Citratsuspension ist alkalisch (etwa p,, 8,6). 
Bei dieser Reaktion ist das Neutralrot schon vollständig umgeschlagen. 
Der gesamte Indikator ist in der Form der nichtdossoziierten Farbbase 
vorhanden. Diese wird also von einem elektronegativen Adsorbens 
nicht adsorbiert. Toluidinblau dagegen wird von dieser Reaktion noch 
nicht beeinflußt (Farbumschlag erst oberhalb von p,, 9,6), und folglich 
können noch reichlich Farbstoffkationen (rotviolett) von den Citrat- 
teilchen adsorbiert werden. Das Ergebnis wird immer das gleiche sein 
mit Suspensionen anderer Modellkörper, deren Dispersionsmittel eine Re- 
aktion bis herunter zum Neutralpunkt, bzw. bis etwa p, 6,5—6,8 zeigen. 
Die Zellwände verhalten sich ebenso! In einer soeben (nach Abschluß 
des Manuskriptes) erschienenen Arbeit dehnt STRUGGER seine Erfah- 
rungen mit Neutralrot auf die Epidermis der Schuppen von Allium cepa 
aus und findet hier den Umschlagspunkt bei p,, 7,1. Aus dieser Differenz 
der Lage der beiden Umschlagspunkte schließt er allerdings, ,,daB für die 
Lage des Umschlagspunktes nicht etwa eine physikalische Konstante des 
Farbstoffes, sondern daß bestimmte Eigenschaften der Zellen für den 
Umkehrpunkt verantwortlich sind. Jeder Zelle kommt wohl unter 
bestimmten physiologischen Voraussetzungen ein verschiedener Um- 
schlagspunkt zu‘ (der letzte Satz beim Autor gesperrt). Die Differenz der 
individuellen Umschlagspunkte wird man sicher mit STRUGGER den 
jeweiligen besonderen Eigenschaften der einzelnen Zellwände zuschreiben 
müssen. Daß bei Neutralrot die Erscheinung aber überhaupt auftritt, 
wird man nach dem oben Gesagten in den Eigenschaften des Farbstoffes 
suchen müssen. 


IV. Diskussion und Literaturbesprechung. 


Das in den früher beschriebenen (1934) und in den vorangehend ge- 
schilderten Versuchen an lebenden Zellen beobachtete Verhalten der 
basischen Farbstoffe an den Zellwänden stellt ohne Zweifel eine Adsorp- 
tionserscheinung dar. Die große Adsorptionsfähigkeit der organischen 
Farbstoffionen ist eine bekannte Tatsache. Es liegen darüber zahlreiche 
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Untersuchungen auf rein physikalisch-chemischem und farbereichemi- 
schem Gebiet vor, andererseits auch einige an Pflanzenzellen gewonnene 
Ergebnisse (z. B. Prerrer 1886; Ruxzanp 1909; Szücs 1910; Rev- 
FERN 1922). 

Von Wichtigkeit für das Verständnis der Vorgänge der Farbstoffauf- 
nahme in die Zellwand ist es nun, die erwähnten Adsorptionsvorgänge 
begrifflich näher festzulegen, da man bekanntlich in der physikalischen 
Chemie verschiedene Arten von ‚Adsorption‘ unterscheidet. Nach der 
Klärung der Begriffe durch KortHorr (1934), besonders aber durch 
E. J. W. Verwey (1935) handelt es sich dabei um einen sog. Gegenionen- 
austausch. ,,Die Gegenionen einer Doppelschicht werden von anderen 
gleichartig geladenen Ionen in äquivalenter Menge freigesetzt.‘ Dieser 
Ionenaustausch wird bestimmt von dem Konzentrationsverhältnis der 
beiden beteiligten Ionenarten im Gleichgewichtszustand und ist infolge- 
dessen unabhängig von der Verdünnung. Bekanntlich erfolgt die Farb- 
stoffaufnahme (Farbstoffspeicherung) auch aus sehr verdünnten Lösungen. 
Hinzu kommt noch, daß die organischen Farbstoffionen im allgemeinen 
eine sehr große Austauschfähigkeit besitzen und die zur Verfügung 
stehenden Gegenionen in hoher Vollständigkeit verdrängen. In gewissem 
Umfang besteht also hier eine Parallele zum Mechanismus der Adsorp- 
tionsindikatoren. In meiner früheren Arbeit über die basischen Farbstoffe 
konnte an toten Geweben das fast vollständige Zurückbleiben des an- 
organischen Anions bei der Anfärbung nachgewiesen werden, in den 
voranstehenden Untersuchungen auch bei lebenden Zellen. 

Nach VERWEY hat der Haunsche Satz (Haun und Imre 1929): ‚„‚Ionen- 
adsorption geschieht nur an entgegengesetzt geladenen Körpern“ nur dann 
Gültigkeit, wenn es sich um reinen Gegenionenaustausch handelt. Da die 
Anfärbung der Zellwandsubstanz — und im vorliegenden Fall besonders 
der Oberflächenwände der absorbierenden Zellen — aber streng ladungs- 
bedingt ist, so geht daraus hervor, daß es sich bei der Farbstoffaufnahme 
der Zellinwände und der anorganischen Modellkörper tatsächlich um 
einen solchen Gegenionenaustausch handelt. Hierbei ist aber immer fest- 
zuhalten, daß die eingetauschten Farbstoffkationen im ionisierten Zustand 
bleiben — als ionisierte Farbbase — und zwar in der Wirkungssphäre 
des negativelektrisch geladenen Körpers. Dieser Umstand wird besonders 
dadurch unter Beweis gestellt und die elektrische Natur der Vorgänge 
dadurch klar gekennzeichnet, daß die schwächer positiven Farbionen 
(z. B. Methylviolett, Kristallviolett und andere (1. Klasse basischer Farb- 
stoffe nach HantzscH 1899), welche bei Zutritt von Hydroxylionen sehr 
rasch entionisiert werden unter Bildung der Carbinolbase, an der Ober- 
fläche sowohl der Zellwandporen, wie auch an derjenigen der Modelle noch 
tagelang im ionisierten Zustand verharren. Auch FAJANS und ERDEY- 
Gruz (1931) betonen ganz ausdrücklich, daß auch bei der Adsorption der 
großen Farbstoffionen genau wie im Fall von kleinen Atomionen polare 
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Kräfte dominierenden Einfluß ausüben, d.h. elektrostatische Kräfte 
zwischen Ionenladungen. 

Mit der Begriffsbestimmung des Gegenionenaustausches ist zunächst 
noch nichts gesagt über das Zustandekommen der elektrischen Doppel- 
schichte, welche an der Oberfläche der Zellwandporen vorhanden ist. 
Durch die maßgebliche Beteiligung einer unlöslichen Caleiumverbindung 
am Aufbau der Zellwand bzw. der Mittellamelle findet bei Berührung mit 
Wasser unmittelbar durch Gitterauflockerung die Adsorption der Hydro- 
xylionen an der Oberfläche der Membranporen und die Verteilung der 
Wasserstoffionen als Gegenionen statt. Es konnte schon früher (1934) 
gezeigt werden, daß die Zellmembranen in wasserfreiem Zustand ein 
grundsätzlich anderes Verhalten an den Tag legen. 

Da häufig an festen Grenzflächen nicht nur eine Art der Adsorption 
allein stattfindet, sondern neben dem Gegenionenaustausch auch Adsorp- 
tion potentialbestimmender Ionen und reine Adsorption von Elektrolyten 
möglich sind, so ist besonders bei derart heterogenen und komplizierten 
Gebilden, wie sie die Zellwände lebender Zellen darstellen, sicher auch 
mit deren Auftreten zu rechnen. Wahrscheinlich sind aber diese beiden 
Typen der Adsorptionserscheinungen von untergeordneter Bedeutung für 
die lebende Zelle. 

Das Zustandekommen des alkalischen Membran- oder Poreneffektes 
ist dann so zu verstehen, daß die Gegenionen (Wasserstoffionen) gegen 
Farbstoffkationen ausgetauscht werden. Da sie nun elektrostatisch an die 
Hydroxylionen der Innenbelegung gebunden sind, kann die ionisierte 
Farbbase entstehen (Farbwechsel vom Kation zur Farbbase). Diese 
Basoform des Farbstoffes ist bei den schwächer elektropositiven Farb- 
stoffionen aber nur an der Grenzfläche der Membranporen existenzfähig 
deshalb, weil die Hydroxylionen der Innenbelegung an der Oberfläche 
adsorbiert sind und nicht in das Farbstoffion einbezogen werden können 
zur Bildung der Pseudobase unter Änderung der Konstitution und häufig 
auch der Farbe. Bei vielen basischen Farbstoffen ist es dadurch möglich, 
die in wäßriger Lösung normalerweise nicht haltbare freie Base lange 
Zeit ionisiert zu erhalten. Einen derartigen Typus der Adsorption könnte 
man mit KOLTHOFF (1934) auch als „aktivierte Adsorption‘ bezeichnen. 

Es erhellt aus den vorgetragenen Gedankengängen, daß die durch den 
alkalischen Membraneffekt dargestellten und für die Pflanzenzelle relativ 
hohen Alkalinitäten von etwa p, = 10 (oder poh = 4) nicht im Sinne 
von freiem Alkali im Imbibitionswasser der Zellwandporen zu verstehen 
sind — noch weniger außerhalb der Zellwand —, sondern nur im Sinne einer 
elektrostatischen Wirkungssphäre der Porenoberfläche. Wenn auch 
gezeigt werden kann, daß diese hohen Alkalinitäten an der Platinelektrode 
als entsprechend hohe Potentiale realisiert werden können (wenn z.B. 
die Membran pulverisiert und das Pulver in Wasser suspendiert wird, 
entsprechend dem Verhalten der Modellkörper), so gilt das eben immer 
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nur für die direkte Berührung mit der Porenoberfläche. Andererseits 
kann nach LAPICQUE und KERGOMARD (1922) die Alkalinität in der 
nächsten Umgebung der untergetauchten Pflanze infolge der Photosyn- 
these bis auf p, 10 und ebenfalls nach ARENS (1933) sehr hohe Werte 
annehmen. 

Es muß natürlich die Frage aufgeworfen werden, welcher Art die 
ausgetauschten Gegenionen sind. Besondere Untersuchungen wurden 
zunächst zu dieser Frage nicht angestellt. Aus der Natur der Farbstoffe 
geht schon hervor, daß nur elektropositive Ionen in Frage kommen. 
Ferner geht aus dem oben Gesagten über das Zustandekommen der 
elektrischen Doppelschichte hervor, daß in erster Linie Wasserstoff- 
ionen im Außenschwarm vorhanden sein müssen. Da wir es aber in der 
Zellwand mit einem recht komplexen Gebilde zu tun haben, ist es nicht 
völlig ausgeschlossen, daß auch andere positive Ionen daran teilnehmen. 
Ohne besondere Untersuchungen läßt sich darüber zunächst nicht viel 
positives sagen. Aber die weiter unten zu besprechenden Tatsachen über 
die Wirkung der Salze machen es doch recht wahrscheinlich, daß im 
Falle der Farbstoffaufnahme hauptsächlich Wasserstoffionen ausgetauscht 
werden. Auch FrEY-WyssLine (1935) ist der Meinung, daß die Kationen 
durch die Zellwand der Wurzelhaare hindurch gegen Wasserstoffionen 
ausgetauscht werden, bezeichnet diesen Vorgang allerdings als ,,Diffu- 
sionswanderung“, während LunpEGARDH (1935) die Meinung vertritt, 
daß es sich bei der Salzaufnahme um Kräfte von ganz anderer Größen- 
ordnung handelt, als bei der Diffusion. Nach diesem Autor werden neben 
Wasserstoffionen auch metallische Kationen ausgetauscht. 

Es soll hier zunächst noch kurz auf das unterschiedliche Verhalten 
einiger Farbstoffe eingegangen werden. Man könnte sich wundern, daß 
der oben beschriebene Vorgang der temporären Metachromasie bei der 
Farbstoffaufnahme in die lebende Zelle nicht schon längst beobachtet 
worden ist. Sehr zahlreiche Versuche über die Aufnahme basischer Farb- 
stoffe durch die lebende Zelle sind mit Methylenblau angestellt worden. 
Allein diesem Umstand und der Tatsache, daß die Farbbase dieses Farb- 
stoffes keine andere Färbung hat als das Farbkation, ist es zuzuschreiben, 
daß die Adsorption der Farbbase durch die Zellwand den zahlreichen 
Untersuchern nicht schon längst aufgefallen ist. Durch einen ebenfalls 
besonderen Umstand konnte sich diese Tatsache auch beim viel benutzten 
Neutralrot der Erkenntnis entziehen. Das Farbkation ist karminrot 
gefärbt, die ionisierte Base gelbrot; da aber der Umschlagspunkt des 
Farbstoffes sehr niedrig gelegen ist und die ionisierte Base als solche in 
der Lösung nicht beständig ist, sondern sofort ausfällt, so ist die Zeit- 
dauer der temporären Metachromasie so kurz, daß sie äußerst leicht 
übersehen werden kann. 

Der beträchtliche Unterschied in der Geschwindigkeit der Aufnahme 
von Toluidinblau und Neutralrot z. B. in die Spirogyra-Zelle und ihr 
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unterschiedliches Verhalten in der Zellwand, ist sicher auf verschiedene 

der Farbstoffe zuriickzufiihren und nicht in der Zellwand zu 
suchen. Die Starke des Haftens in der Zellwand und damit die langsame 
Aufnahme in die lebende Zelle ist sicher auf die Größe der Elektropositi- 
vität des Farbions zurückzuführen. Je geringer die Positivität, um so 
schwächer die Adsorption am negativen Adsorbens, um so leichter die 
Lösung aus der adsorptiven Bindung. Hiermit in Zusammenhang steht 
die verschiedene Lage des Umschlagsgebietes, das bei Neutralrot schon 
bei py 6,8 beginnt, bei Toluidinblau aber erst bei px 9,6. Wie schon 
weiter oben erwähnt (S. 110) hat die Zellwand selbst keinen Einfluß 
darauf. 

Wenn BRAUNER (1933) angibt, daß es ihm gelungen wäre, im Methyl- 
violett 5B einen Farbstoff ausfindig zu machen, der in reinen Lösungen 
nach 15 Min. die Protoplasten der Spirogyra-Zellen tief violett anfärbt, 
dagegen nicht in die Zellwände aufgenommen wird, so beruht das nur 
darauf, daß die Beobachtung erst nach 15 Min. erfolgte. Verfolgt man aber 
das Verhalten der Zellen vom Einlegen in die Farblösung ab ununter- 
brochen, so sieht man, daß dieser Farbstoff genau so unter Anfärbung der 
Zellwände in die Zellen gelangt, wie die anderen untersuchten, aber die 
Färbedauer der Zellwände ist sehr kurz. Das Nichtanfärben der Zell- 
wände wäre aus theoretischen Gründen unmöglich. Das gleiche gilt auch 
für die Ausführungen über das Verhalten der Zellwände zerschnittener 
Farnprothallien zu Neutralrot. 


Fr. J. Meyer (1936) hat in letzter Zeit das Eindringen des Trypan- 
blaues in die Hydropotenzellen von Wasserpflanzen festgestellt. Da es 
sich bei diesen Zellen um typische absorbierende Organe handelt, soll hier 
kurz einiges über den Farbstoff und die Natur der Anfärbung ausgeführt 
werden. Trypanblau (= Diaminblau 3B) ist ein substantiver Farbstoff, 
für den die färberischen Eigenschaften gelten, welche ich (1930) für diese 
Gruppe mitgeteilt habe. Dem Färbecharakter von Pflanzengeweben nach 
ist Trypanblau in wäßriger Lösung ein kolloider Farbstoff von ziemlich 
einheitlichem und recht hohem Dispersitätsgrad, da er Kutin- und Suberin- 
wände nicht, wohl aber Ligninwände anfärbt. Kollenchymwände werden 
gut, Zellinwände dagegen schlechter angefärbt. Die in der wäßrigen 
Lösung vorhandenen Farbstoffteilchen sind nicht grob genug, um auch 
die Zellinwände stärker anzufärben, sie sind andererseits aber zu groß, 
um in die Kutinwände einzudringen. Metachromasie tritt nicht auf, da 
der Farbstoff nicht polydispers ist. 

Obwohl man sich bislang mit der Frage der Adsorption der Salze an 
der Zellwand kaum beschäftigt hat, liegen für das Vorkommen dieser 
Erscheinung schon Beweise vor, wenn diese auch nicht immer in dieser 
Richtung gedeutet worden sind. PIRSCHLE und MENGDEHL (1931) halten 
die Adsorption der Ionen der Salze durch die Zellwand für einen Faktor, 
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der nicht zu vernachlässigen ist. AsprEy (1933) führt bei Absorptions- 
versuchen in den reinen Lösungen der Chloride des Caleiums und Ammo- 
niums durch Gewebscheiben aus der Kartoffelknolle den anfänglichen 
raschen Anstieg der Absorptionskurve auf Adsorption der Kationen an 
den äußeren Zellwänden zurück, in denen er mit NessLers Reagens das 
adsorbierte Ammonium nachgewiesen hat. In der gleichen Richtung soll 
nach diesem Autor auch die Erklärung für die Ergebnisse REDFERNs 
(1922) zu suchen sein. Dem Nachweis viel leichter zugänglich ist die Beein- 
flussung der Zellwandfärbung. Der Einfluß von Elektrolyten auf die Farb- 
stoffaufnahme der lebenden Zelle ist schon von PFEFFER in seinen um- 
fassenden Untersuchungen (1886) bemerkt worden. Er fand, daß die 
Zellwände lebender Zellen, wenn sie Methylenblau gespeichert hatten, 
dieses wieder an die umgebende Lösung abgeben, wenn sie mit ver- 
dünnten Salzlösungen behandelt werden. Prerrer deutete diese Er- 
scheinung im Sinne von Adsorptionsverdrangung. Auch BENECKE (1907) 
hat beobachtet, daß Ferrosulfat in wäßriger Lösung, welcher CaSO, zu- 
gesetzt ist, nicht in die Spirogyra-Zelle eindringt (Ausbleiben der Eisen- 
gerbstoffreaktion), und meint, daß die Anwesenheit des Caleiums in der 
Lösung dem Eisen den Eintritt in das Zellinnere verwehrt. BENECKE 
bringt zwar nicht zum Ausdruck, wie er sich diese Hinderung denkt, 
aber Szücs (1910) hat diese Beobachtungen nicht nur bestätigt, sondern 
sowohl auf andere Elektrolyte erweitert, wie auch auf die Hemmung der 
Farbstoffaufnahme ausgedehnt. Er findet, daß die Hemmung der Elek- 
trolyte stark ansteigt mit zunehmender Wertigkeit des Kations. Er 
findet ferner, daß innerhalb bestimmter Konzentrationsgrenzen die 
hemmende Wirkung der Elektrolyte der Exponentialgleichung der Adsorp- 
tion folgt. Szücs ersieht aus seinen Versuchen ferner, daß die Hemmung 
der Farbstoffaufnahme durch die Elektrolyte so erfolgen muß, daß dabei 
die Aufnahme durch das Plasma nicht beeinflußt wird, wenn er schreibt: 
„so muß die Wirkung der Elektrolyte auf einer solchen Funktion beruhen, 
die praktisch momentan abläuft und die durch sie verursachte Änderung 
des Plasmas auf den relativen Ablauf der Diffusionsprozesse keinen Ein- 
fluß hat.‘ Er ist zwar der Meinung, daß die Wirkung der Elektrolyte 
ihren Hauptangriffspunkt im Plasma hat, daß sie aber teilweise schon an 
der Oberfläche des Plasmas erfolgen müsse. Er bestätigt auch die Er- 
fahrung RuHLANDs (1909), daß die Farbstoffaufnahme in die lebende Zelle 
gehemmt wird durch Speicherung innerhalb der Zellwand. RuHLAND 
hatte gezeigt, daß man die Neutralrotspeicherung in der Zellwand lebender 
Zellen verhindern kann, wenn man die Farblösung alkalisch macht, wenn 
man also mit einer Lösung der Farbbase arbeitet. Wird auf diese Weise 
die Speicherung (Adsorption) in der Zellwand verhindert, so findet 
Szücs, daß dann das Neutralrot etwas schneller in die Zelle aufgenommen 
wird, „weil bei Gegenwart von OH-Ionen die Plasmahaut für basische 
Farbstoffe mehr permeabel ist als im normalen Zustand“, obwohl 
8* 
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RUHLAND gefunden hatte, daß das Hydrochlorid und die Base des 
Neutralrots mit gleicher Geschwindigkeit aufgenommen werden. 

Von besonderem Interesse fiir die Beurteilung der Beziehungen zwischen 
Zellwand und Farbstoff ist der Versuch RUHLANDs (1909) mit Wurzel- 
haaren von Trianea bogotensis. In einer Lösung von Neutralrothydro- 
chlorid 1 : 5000000 sind die Zellwände tiefrot gefärbt, aber es ist keine 
Farbstoffspeicherung im Zellinnern erfolgt. „Überträgt man nach Aus- 
waschen die Wurzelhaare in reines destilliertes Wasser, dem man etwas 
OH-Ionen beigemischt hat, auf dem Objektträger, so dringt unter schneller 
Aufspaltung des Farbsalzes, d. h. Entfärbung der Membran, die in Freiheit 
gesetzte Base unter den Augen des Beobachters in die noch lebende 
Zelle ein, wo dann die Anfärbung alsbald stattfindet.‘ 

Von PFEFFER wird der entgegengesetzte Versuch angegeben. In 
Lösungen von 0,01% Zitronensäure, die gleichzeitig 0,00001% Methylen- 
blau enthielten, unterblieb die Farbstoffspeicherung durch die Wurzeln 
von Lemna minor, Trianea, Azolla, Zygnema und Spirogyra, bzw. es fand 
rasche Exomose des Farbstoffes statt. Die Färbung der Zellwand ist 
hierbei nicht besonders betont worden. 

Diese Erfahrungen hat STRUGGER offenbar ohne deren Kenntnis 
wieder gemacht, denn sie geben ja die Grundlage für seine Versuche. 


Der Umstand allein, daß die Aufnahme basischer Farbstoffe durch die 
Anwesenheit bestimmter Salze im Außenmedium in die lebende Zelle 
und damit vorerst in die Zellwand gehemmt bzw. ganz unterbunden 
wird, muß schon als Beweis dafür gelten, daß Adsorption der Salze, d. h. 
ihrer Kationen an der Zellwand stattfindet. Diese Tatsache wird noch 
unterstrichen durch den Umstand, daß die Wertigkeit der Kationen dabei 
von Bedeutung ist (Szücs). 

Wenn man die Untersuchungen über die Salzaufnahme durch ver- 
schiedene lebende Pflanzen durchsieht, so stößt man auf zahlreiche 
Angaben darüber, daß die Aufnahme nach den Gesetzen der Adsorption 
verläuft. Es sollen hier nur einige Beispiele dafür angeführt werden. 

So findet Brown (1932), daß die Aufnahme von Salzen durch die 
Weizenkörner ein Adsorptionsvorgang ist. STILES und Kipp (1919) 
fanden für die Elektrolytaufnahme durch Stücke von Wurzeln verschie- 
dener Pflanzen eine Exponentialgleichung, welche auf Adsorptions- 
vorgänge schließen läßt, und nach STEwARrD (1932) ist die Salzaufnahme 
durch Gewebescheiben aus der Kartoffelknolle ein Adsorptionsvorgang. 
Nach LAINE (1934) besteht bei abgeschnittenen Wurzeln von Phaseolus 
multiflorus var. coccineus zwischen der Konzentration des Blutungs- 
saftes und derjenigen der Außenlösung in bestimmten Fällen bei Aufnahme 
von Kalium, Calcium und Mangan als Chloride in reinen Lösungen eine 
Exponentialgleichung, welche nichts anderes als die FREUNDLICHsche 
Adsorptionsisotherme darstellt. WARÉN (1933) erklärt den Antagonismus 
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von Calcium und Mangan an den lebenden Micrasteriaszellen als Adsorp- 
tionsverdrängung. Endlich sprechen nach LunpEGARDH (1935) alle Er- 
fahrungen dafür, daß die Kationen mit Hilfe eines Adsorptionsmechanis- 
mus zunächst von einem elektronegativen Kolloid fixiert werden. Während 
die meisten Autoren keine bestimmten Angaben über die Natur dieses 
Adsorbens machen, sieht LUNDEGÄRDH dieses im Protoplasma lokalisiert. 
Das kann weiter nicht überraschen bei der hervorragenden Rolle, welche 
dieses in allen Diskussionen über die Stoffaufnahme spielt und bei den 
noch geringen Kenntnissen, welche wir von den Funktionen der Zellwand 
haben. Den Mechanismus der Lösung der adsorptiven Bindung hat 
LUNDEGÄRDH aufgezeigt, indem nach seiner Meinung die hohe Wasser- 
stoffionenkonzentration, welche am Innenniveau der Zelle herrschen 
muß, die adsorbierten Kationen befreit. Und endlich herrscht über den 
Mechanismus der Kationenexomose der Wurzeln verschiedener Pflanzen 
nach Kreyzi (1936) in den Ansichten zahlreicher Autoren Übereinstim- 
mung dahingehend, daß es sich dabei um Ionenaustausch handelt (also 
Gegenionenaustausch!). Dieser soll nach Kreyzı bei den von ihm unter- 
suchten Haferpflanzen für K- und Ca-Ionen durch Wasserstoffionen in 
saurer Lösung vor sich gehen (‚Verdrängung‘). 

Die Frage der Salzadsorption an lebenden Zellen ist weitgehend vor- 
bereitet durch zahlreiche Untersuchungen an den verschiedensten Ad- 
sorbentien. 

Ein Schüler H. FREUNDLICHs, GREGOR LosEv, hat schon 1907 die 
Frage behandelt, warum es bei der Adsorption an Kohle, Wolle, Seide, 
Ton, As,S,, Stärke, Eiweiß und anderen in Wasser negativ geladenen 
Körpern zur Adsorption der Base aus gelösten Elektrolyten kommt. 
Seine Darlegungen stimmen mit den oben entwickelten Anschauungen 
für die Zellwände überein. Von besonderem Interesse für die Verhältnisse 
an der lebenden Pflanze ist die Tatsache, daß z. B. von der Kohle und 
anderen elektronegativen Adsorbentien auch die Neutralsalze gespalten 
werden, daß also aus derartigen Salzlösungen ebenfalls die Base adsor- 
biert wird, während das Anion durch Gegenionenaustausch in der um- 
gebenden Lösung bleibt. Ohne hier auf die zahlreichen Beispiele in dieser 
Hinsicht einzugehen, soll hier nur noch auf den in der Bodenkunde lang 
bekannten und oft untersuchten Fall der Neutralsalzzersetzung durch 
Torf und Humusstoffe hingewiesen werden. Obzwar diese Erscheinung 
nach den neueren Untersuchungen von TRENEL und HARADA (1933) 
komplexer Natur ist, so sind diese Autoren doch zu der Überzeugung 
gekommen, daß ein Teil davon zustande kommt „durch Adsorption der 
Base aus dem Neutralsalz unter Freiwerden entsprechender Mengen von 
Mineralsäure im Sinne von KAPPEN“. 

Man wird sich natürlich die Frage vorlegen, wie sich denn die Neutral- 
salze bei der Berührung mit’ der Wurzeloberfläche verhalten. Es besteht 
nach allen bisherigen Erfahrungen ein hoher Grad von Wahrscheinlich- 
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keit, daß es in diesem Falle ebenso zur Adsorption des Kations (Base) 
an der inneren Oberfläche der Zellwand der absorbierenden Zellen kommen 
muß, wie bei der Aufnahme der Farbstoffe. 

Mit der Feststellung, daß die Zellwand der aufnehmenden Zellen 
mitbeteiligt ist an der Aufnahme der basischen Farbstoffe in die Zelle 
und möglicherweise auch an der Aufnahme der Salze, soll natürlich nichts 
ausgesagt sein über die Rolle, welche das Protoplasma bei dem Absorp- 
tionsvorgang spielt. Bei der Mitwirkung der Zellwand handelt es sich 
aller Wahrscheinlichkeit nach um einleitende, aber sicher nicht unwesent- 
liche Vorgänge. 


V. Zusammenfassung einiger Ergebnisse. 


1. Die Zellwände der absorbierenden Zellen der verschiedensten 
Absorptionsorgane niederer und höherer Pflanzen zeigen mit geeigneten 
basischen Farbstoffen den alkalischen Membran- oder Poreneffekt. 

2. Der erste Schritt der Aufnahme eines basischen Farbstoffes in 
die lebende Spirogyra-Zelle (bzw. in die Pflanzenzelle überhaupt) ist die 
Adsorption des Farbkations (bzw. der ionisierten Farbbase) aus der Lösung 
des Farbsalzes durch die Zellwand. Von hier geht die Farbbase wieder als 
Farbsalz in das Cytoplasma bzw. den Zellsaft. 

3. Bei der Aufnahme des Kations eines basischen Farbstoffes aus ver- 
dünnter wäßriger Lösung in die lebende Zelle (Wurzelhaare, Spirogyra. 
Cladophora) bleibt fast die gesamte Menge der anorganischen Ionen in 
dem umgebenden völlig erschöpften Farbbad zurück. 

4. Zusatz geeigneter Mengen von Salzen zur Lösung eines basischen 
Farbstoffes hindert dessen Adsorption an der Zellwand und damit seine 
Aufnahme in die lebende Zelle ( Spirogyra, Wurzelhaare). 

5. An den Modellkörpern (z. B. Ca-Citrat) läßt sich zeigen, daß durch 
solche Salzzusätze das negative Adsorbens elektrisch entladen wird, der 
Suspendierungseffekt verschwindet, die Fähigkeit zur Adsorption der 
Farbbase aufgehoben wird, ohne daß dabei die Farbstofflösung selbst 
irgendwie beeinflußt wird. 

Der Deutschen Forschungsgemeinschaft bin ich für die Unterstützung der 
Untersuchungen sehr zu Danke verpflichtet. 
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ZYTOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN AN EINIGEN 
KULTIVIERTEN BOUVARDIA-FORMEN NEBST EINIGEN 
BEMERKUNGEN UBER DIE SOG. SEKUNDARE ASSOZIATION. 


Von 
FoLKE FAGERLIND. 
Mit 29 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 17. September 1936.) 


Die Gattung Bouvardia gehört der Rubiaceen-Sektion Cinchonoideae- 
Cinchonineae-Cinchoneae an. Die Gattung ist in Mexiko, Zentralamerika 
bis nach Neu-Granada hinab heimisch und besteht aus etwa 20 Arten 
(SCHUMANN 1891). Mehrere von den Vertretern der Gattung werden 
wegen ihrer schönen Blüten kultiviert, und als Schnittblumen werden sie 
in den letzten Jahren hier in Stockholm zum Verkauf ausgeboten. Von 
der Gattung ist kein Vertreter bisher zytologisch untersucht worden, 
abgesehen davon, daß zwei Chromosomenzahlen festgestellt worden sind 
(FAGERLIND 1934). 

Das Material, das mir zur Verfügung gestanden ist, ist leider bezüg- 
lich der meisten Typen nicht gerade reichlich gewesen, es wurde von mir 
in den Treibhäusern verschiedener Institute eingesammelt. Den Herren 
Sir ARTHUR Hix (Kew, London), Gartendirektor G. Linp (Stockholm), 
Assistent G. CALLMAR (Stockholm) und Gartenoberinspektor CHR. WIESE- 
MANN (Bonn), die mir kultivierte Bouvardien zur Verfügung gestellt 
haben, spreche ich meinen besten Dank aus. Die Fixierungsflüssigkeiten 
sind teils ,,Nawashin“ teils ,,Carnoy“‘ gewesen, beide haben gute Resul- 
tate gegeben. 

Einige Chromosomenzahlen. 

Die nachstehende Tabelle 1 zeigt die Bouvardia-Formen, die ich 
untersucht habe, ihre Chromosomenzahlen und die Orte, wo sie einge- 
sammelt worden sind. 

















Tabelle 1. 

Art oder Typus n 2n Einsammlungsort 
corymbosa Humboldtii . . 18 36 Experimentalfältet, Stockholm 
GR as he À à © etwa 35 Experimentalfältet, Stockholm 

(36 ?) 
POR oe ok we so etwa 70 Bonn 
(72 ?) 
hybrida Rosalinde ... . 18 36 Experimentalfaltet, Stockholm 
& Kew 
hybrida Hogardt . . . . . 36 Kew 
hybrida Pres. Garfield . . 18 36 Experimentalfältet, Stockholm 
hybrida Brillianth . . . . 36 Experimentalfältet, Stockholm 
hybrida, unbekannter Ty- 
pus mit klarroten Blüten 18 Abgeschnitten, in Stockholm 
eingekauft 








Zytologische Beobachtungen an einigen kultivierten Bouvardia-Formen. 121 


Die somatischen Chromosomen haben bei allen untersuchten Typen 
dasselbe Aussehen wie die der Bcuvardia corymbosa Humboldtii (FAGER- 
LIND 1934, Fig.5). Der von mir im Jahre 1934 untersuchte hybrida- 
Typus war eben der Typus Rosalinde. 


Die Meiose bei Bouvardia hybrida Rosalinde. 

Wegen des spärlichen Materials war es mir nur möglich, die Meiose 
näher bei Bouvardia hybrida Rosalinde zu untersuchen und etwas über die 
Meiose bei Bouvardia hybrida Pres. Garfield und bei dem unbekannten 
klarroten Typus festzustellen. Die Meiose der Erstgenannten zeichnet sich 
durch einige interessante Züge aus, weshalb eine nähere Beschreibung 
angebracht sein dürfte. 

In dem Diakinesenkern tritt eine Mehrheit von Geminis und Univa- 
lenten auf. Oft kann man auch eine Trivalente beobachten. Abb. 1 zeigt 
so eine Trivalente, 12 Gemini und 9 Univalente, Abb. 2 eine Trivalente, 
13 Gemini und 7 Univalente. Die Diakinese, die mit der höchsten Anzahl 
von Univalenten gefunden worden ist, enthielt 11 Gemini und 14 Uni- 
valente (Abb. 3). Leider ist es mir unmöglich gewesen, so viele Diakinesen, 
wie sie für eine Statistik über die eingehenden Elemente nötig wären, 
genau zu untersuchen. Man kann aber sagen, daß in etwa 50% aller 
Kerne eine Trivalente vorkommt, nie mehrere. Die Anzahl der Univa- 
lenten, die in den meisten Fällen ungefähr 6 beträgt, schwankt zwischen 
0 und 14. Eine eigentümliche und sehr gewöhnliche Erscheinung ist die 
Lage eines Teiles der Elemente im Verhältnis zu dem Nucleolus. In den 
meisten Fällen liegen zwei Chromatinkörperchen (Abb. 1—4), jedes mit 
einem von seinen terminalen Enden, mit dem Nucleolus in Kontakt. In 
der Regel liegen diese Körperchen diametral einander gegenüber, wobei 
gewöhnlich das eine davon die Trivalente ist. Es ist klar, daß hier eine 
deutliche Attraktion zwischen dem Nucleolus und bestimmten Chromo- 
somen vorliegt, wenn es nun immer dieselben Chromosomen sind, die 
in die Trivalente eingehen, was ja wahrscheinlich ist. Dies ist ein sehr 
interessanter Umstand, dessen Ursachen jedoch unbekannt sind. STEVENS 
(1912) wies etwas Ähnliches bei der Rubiacee Houstonia nach, bei welcher 
der Nucleolus in die eigentümliche Chromosomenkette, die von STEVENS 
beschrieben worden ist, eingekoppelt war. Da ich jetzt eine geringe Anzahl 
von Houstonia-Pflanzen in Kultur habe, hoffe ich später diese Verhältnisse 
näher untersuchen zu können. 

Eine andere Eigentümlichkeit, die sofort beim Studium der Dia- 
kinesen auffällt, ist der Reichtum an kleinen chromatinähnlichen Ele- 
menten, die mittels mehr oder weniger langer Fäden an den Univalenien, 
Geminis oder Trivalenten befestigt sind. Sie erinnern sehr an Satelliten, 
haben aber vermutlich nichts mit solchen zu tun. GELIN und GUSTAFSSON 
(1932) glauben zwar, in der Reduktionssteilung Satelliten gefunden zu 
haben. An den somatischen Chromosomen von Bouvardia sind aber keine 














122 Folke Fagerlind: 
Satelliten beobachtet worden; doch will ich nicht behaupten, daB solche 
fehlen, da bei anderen Rubiaceen dann und wann ein oder mehrere Satel- 
liten zu sehen sind, ohne daß es mir jemals gelungen ist, ihre Anzahl zu 
bestimmen. Es scheint mir, als ob die Beobachtbarkeit dieser Bildungen 
in der Familie der Rubiaceen leicht verloren ginge, was möglicherweise 
auf der Fixierung beruht. Es liegt kein Grund zu der Annahme vor, daß 
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Abb. 1—4. Bouvardia hybrida Rosalinde. Diakinese. Abb. 1. 1,,;, + 12,, + 9; Abb. 2. 
Lux + 1311+ 71; Abb. 3. 14,7, + 11,. Abb. 4. Chromosomen in Kontakt mit dem Nucleolus, 
aus verschiedenen Diakinesenkernen genommen. 


die Satelliten während der Meiose, wo die Chromosomen ja mehr kontra- 
hiert sind als während der Mitose, leichter zu beobachten wären. Die 
Elemente in einem Geminus werden oft nur von dünnen Fäden zusammen- 
gehalten. In der Mitte dieser Fäden findet sich oft solch ein kleines satel- 
litenähnliches Körperchen aufgehängt vor. Möglicherweise wird das Bild 
durch subterminale Chiasmata bedingt. Die anderen satellitenähnlichen 
Körperchen können wohl durch einen Fragmentationsvorgang irgend- 
welcher Art erklärt werden. 

Wenn die Trivalente und die Gemini sich in den Äquator der ersten 
Metaphase eingereiht haben, liegen die Univalenten in der Spindel zer- 
streut (Abb. 5—7). Ein Versuch zu einer Statistik über die Anzahl der 
Univalenten, die während der Metaphase I in der Spindel zerstreut sind, 
ergibt die Tabelle 2. 
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Durchschnittlich enthält jede Zelle also zwei oder drei Univalente, 
was zweifelsohne weniger ist als die Anzahl von Univalenten in dem Dia- 





Abb. 5—12. Bouvardia hybrida Rosalinde. Abb. 5—7. Metaphase I mit verschiedener 

Anzahl von Univalenten, in Abb. 6 die Trivalente, in Abb. 5 und 7 Univalente, die mit- 

einander assoziiert sind. Abb. 8—11 Anaphase I; Abb. 8 nachhinkende Univalente; Abb. 9 

nachhinkende Gemini und Univalente; Abb. 10 und 11 Univalente und Hemiunivalente; 
Abb. 12 Zwergkernbildung. 


kinesenkern. In den Fällen, wo eine ungerade Zahl von Univalenten vor- 
handen ist, muß außer den Geminis auch eine Trivalente vorkommen. 
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Tabelle 2. 
Anzahl von Univalenten . . . | 0 1} 2] 3] 4151617|819 
16 | 14 | 12 | 4 5 1 1 2 


Anzahl von Kernen . . . . . 3 | 14 

Aus der Tabelle 2 kann man demnach eine Trivalentenfrequenz von 
35 Trivalenten auf 72 Kerne errechnen. Einmal habe ich in der Meta- 
phase I als Anhang eines Geminus eine satellitenähnliche Bildung, ver- 
mutlich identisch mit den während der Diakinese beobachteten Bildungen, 
gesehen. 

Während der Metaphase I treten die Gemini in Gruppen auf, mit ein, 
zwei, drei oder vier Geminis in jeder Gruppe. Dieses Phänomen, das von 
mehreren Forschern als das Ergebnis einer postsynaptischen Chromo- 
somenattraktion betrachtet wird, ist jetzt gewöhnlich unter der Be- 
zeichnung sekundäre Assoziation (DARLINGTON und Morrerr 1930, 
LAWRENCE 1931 u.a.) bekannt. Bei Bouvardia hybrida Rosalinde liegen 
nicht selten die in der Spindel vorkommenden Univalenten dicht anein- 
ander und oft paarweise (Abb.5 und 7). Solch ein Univalentenpaar 
ähnelt sehr einem Geminus, liegt aber im allgemeinen mehr oder weniger 
schräg in der Spindel und ist selten im Äquator gelegen. Diese Erschei- 
nung, die bei Taraxacum sehr oft von Gustarsson (1935a) beobachtet 
ist, wird von ihm von derselben Natur und von demselben Ursprung als 
die sekundäre Assoziation betrachtet, worin er zweifelsohne recht hat. 
Daß Univalente paarweise oder zu Ketten vereinigt sind, ist auch bei 
Nicotiana von ELVERS (1934) und Müntzına (1935) beobachtet worden. 

Während der Anaphase I halten die beiden Chromosomen in einigen 
Geminis länger zusammen als in anderen (Abb. 9). Das Schicksal der 
Univalenten gestaltet sich verschieden und ist zunächst von ihrer Lage 
in der Spindel abhängig. Die Univalenten, die nahe an den Polen liegen, 
werden wahrscheinlich ohne weiteres in den nächsten Tochterkern ein- 
gereiht. Andere bleiben in der Nähe des Äquators zwischen den vonein- 
ander weichenden Chromosomenhaufen liegen (Abb. 8). Ihre Anzahl ist 
in den meisten Fällen größer als die Durchschnittsanzahl von Univalenten 
während der Metaphase I. Die nachhinkenden Univalenten werden danach 
gespalten, und ihre Hälften, die Chromatiden oder Hemiunivalenten 
(Epman 1931), trennen sich voneinander. Wenn eine Univalente sich 
weit vom Äquator teilt, so wandern die beiden Hemiunivalenten an den- 
selben Pol (Abb. 11), sonst jede an ihren Pol. 

In der großen Mehrzahl von Kernen haben alle Chromosomen die 
respektiven Pole schon erreicht, wenn die Kernmembran angelegt wird. 
Zuweilen wird zwischen den zwei Tochterkernen ein Zwergkern angelegt, 
oder es entsteht ein Restitutionskern (ROSENBERG 1927). Beide Er- 
scheinungen sind aber ganz selten. Sind es nur wenige Elemente, die in 
der Spindel nachhinken, so wird dieser Restitutionskern in der Mitte ein- 
geschnürt, ja es kann so weit gehen, daß die beiden Kernhälften nur durch 
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einen sehr engen Schlauch zusammengehalten sind (Abb. 13—14). Hier 
haben wir natiirlich ein Ubergangsstadium zu zwei voneinander unab- 





Abb. 13—20. Bouvardia hybrida Rosalinde. Abb. 13—14. Restitutionskerne; Abb. 15 Inter- 
kinesenkerne, jeder mit seinem schnabelférmigen Fortsatz; Abb. 16—20 Metaphase II; in 
Abb. 17 und 18 Hemiunivalente; Abb. 19 und 20 unreduzierte Metaphasen; 

Abb. 20 tripoläre Spindel. 


hängigen Kernen. Diese letzteren können oft, wegen früherer Anwesen- 
heit nachhinkender Chromosomen, jeder mit einem schnabelförmigen 
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Fortsatz, welche Fortsätze gegeneinander gerichtet sind, versehen sein 
(Abb. 15). 

In Metaphase und Anaphase II, wo es auch sekundäre Assoziation 
gibt (Abb. 16, 17, 19), kann man wegen der Unregelmäßigkeiten der 
ersten Teilung verschiedene Chromosomenzahlen feststellen. Die Hemi- 
univalenten sind leicht zu unterscheiden, da sie bedeutend kleiner als die 
anderen Elemente sind. In Abb. 16 finden sich 19 Chromosomen, in 
Abb. 17 16 Chromosomen und 2 Hemiunivalente, in Abb. 26 21 Chromo- 
somen. Gleichwie die Univalenten während der ersten Teilung sich nicht 
in den Äquator einreihen, werden die Hemiunivalenten während der 
zweiten Teilung auch nicht eingereiht (Abb. 18 und 27). Wegen der An- 
wesenheit von Restitutionskernen kann man in der Metaphase II ver- 
einzelte Zellen mit einer einzigen großen Metaphasenplatte antreffen. 
So zeigt Abb. 23 eine Metaphase, die 38 Elemente enthält, d.h. 2 Ele- 
mente mehr als die diploide Zahl. Dies beruht darauf, daß vier von den 
Körpern Hemiunivalente sind, also 34, + 4, = 36,. Also kann diese 
Metaphase als unreduziert betrachtet werden. Einige von den unredu- 
zierten Metaphasen sind in der Mitte kräftig eingeschnürt. Solche Er- 
scheinungen sind früher von mehreren Forschern (BuxToN und NEWTON 
1928; Epman 1931 u.a.) als Ergebnis einer seitlichen Verschmelzung 
zweier reduzierter Metaphasen, die früher voneinander frei waren, gedeutet 
worden. Wenn dies richtig wäre, müßte es auch reduzierte Metaphasen, 
die einander mehr oder weniger dicht anliegen, geben. Solche gibt es aber 
bei Bouvardia nicht. Ich glaube, daß die Ursache dieser Bildungen in den 
in der Mitte kräftig eingeschnürten Restitutionskernen zu suchen ist. 
Die Gestalt des Interkinesenkernes sollte folglich auf die Gestalt der 
späteren Metaphase einwirken. Abb. 23 zeigt einen Fall, wo die beiden 
Metaphasenhälften nur durch ein Paar Hemiunivalente zu einer Einheit 
zusammengehalten sind. Werden solche Metaphasen von der Seite be- 
trachtet, so bemerkt man bald, daß ihre Hälften sich oft als voneinander 
ganz unabhängige Metaphasen verhalten. Zwei Spindeln, die oft in ver- 
schiedenen Ebenen liegen (Abb. 25), können entstehen. Mitunter schmelzen 
die Spindeln an der einen Seite zusammen, auf diese Weise entstehen 
„tripoläre‘“ Spindeln (Abb. 20). 

Auch in der zweiten Anaphase können nachhinkende Chromosomen 
beobachtet werden; diese sind, was aus ihrer Kleinheit hervorgeht, 
Hemiunivalente. Während der späteren Anaphase nehmen sie eine 
Gestalt an, die dafür spricht, daß sie sich zu spalten begonnen haben 
(Abb. 32). Ihre Teilung geht aber sehr langsam und wird vielleicht 
niemals vollendet. In der Regel werden sie ungeteilt in die Chromosomen- 
haufen des einen Pols eingezogen. 

Durch die Meiose der P.M.Z. bei Bouvardia hybrida Rosalinde ent- 
stehen ‚Tetraden‘‘ mit zwei, vier oder mehreren Kernen. In den Fällen, 
wo nur zwei Kerne vorhanden sind, liegt wohl Restitutionsbildung in der 
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Abb. 21—29. Bouvardia hybrida Rosalinde; Abb. 21—24. Metaphase, die sich aus den in der 

Mitte kräftig eingeschnürten Restitutionskernen ergeben; Abb. 25 Polyadenbildung; 

Abb. 26 und 27 Anaphase II; Abb. 28 Riesenpollenbildung; Abb. 29 vitales unreduziertes 
Riesenpollenkorn zwischen letalen ‚„reduzierten‘‘ Körnern. 


ersten Teilung vor. Wegen des Auftretens nachhinkender Chromosomen 
in der zweiten Teilung können auch hier Restitutionskerne mit darauf- 
folgenden 2- oder 3kernigen ,,Tetraden“ erwartet werden. Ich habe aber 
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nur einmal etwas gesehen, was so gedeutet werden kann, aber wegen des 
Aussehens der beiden Kerne glaube ich, daB es sich um eine Teilung von 
dem Typus, der durch Abb. 20 illustriert wird, handelt. Wenn es sich 
so verhalt, so kommen die Chromosomen an dem einen Pol mehr neben- 
einander, in dem anderen mehr zerstreut zu liegen, was ja in vorziiglicher 
Weise die Gestalt der Kerne erklart. 

Der Pollen degeneriert vollstandig, bis auf selten vorkommende Riesen- 
pollenkörner, die sicher unreduziert sind. Man könnte glauben, daß diese 
unreduzierten Pollenkörner die Entstehung hochploider Bouvardia- 
Formen veranlassen könnten. Dies ist aber kaum der Fall, weil die Pollen- 
fächer sich nicht öffnen. Bouvardia hybrida Rosalinde hat sehr selten 
vollentwickelte Embryosäcke: vielleicht sind auch diese unreduziert. 

Der in Tabelle 1 erwähnte klarrote Bouvardia-Typus hat eine Reduk- 
tionsteilung, die ganz mit der von Rosalinde übereinstimmt. Diese Form 
steht ohne allen Zweifel Rosalinde nahe, von welcher sie sich nur durch 
die Blütenfarbe — Rosalinde hat blaßrote Blüten — und durch die 
dunkleren Blätter unterscheidet. Bouvardia hybrida Pres. Garfield hat 
gefüllte Blüten und darum sehr selten Pollenfächer. Trotzdem ich ein 
großes Material davon geschnitten habe, ist es mir nicht möglich, viel über 
die Meiose hier zu berichten. Die Zahl der Univalenten bei Pres. Garfield 
scheint mir geringer als bei Rosalinde zu sein. 


Die Grundzahl von Bouvardia und die Herkunft der hybrida-Formen. 

In der Gattung Bouvardia kommen zwei Chromosomenzahlen vor, 
36 und 72. Wegen des Vorkommens einer Trivalente bei Bouvardia hybrida 
Rosalinde könnte man glauben, daß diese und auch die anderen hybrida- 
Formen triploid, und daß leiantha und coccinea hexaploid wären. Wäre 
dies der Fall, so sollten bei Anwesenheit der Trivalente nur 11 Gemini 
und bei Abwesenheit der Trivalente 12 Gemini gleichzeitig auftreten 
können, indessen ist oft die Geminizahl größer und kann, wenn auch 
selten, 18 erreichen. Dann müßte die Grundzahl 6 sein. Da aber Rosalinde 
und die anderen hybrida-Formen ohne Zweifel Spezieskreuzungen sind, 
und strukturelle Ungleichheiten in den Chromosomen der verschiedenen 
Arten möglich sind, verliert die Erörterung ihren Wert. Die Anwesenheit 
von Trisomen ist ja kein Beweis für Triploidie (vgl. z. B. Minrzine 1935). 
Es ist auch möglich, daß die Grundzahl 18 oder 9 ist. Die Sektion Cin- 
choneae und besonders die Gattung Bouvardia wird als sehr nahe verwandt 
mit den Oldenlandieae und im besonderen der Gattung Houstonia, die ihrer- 
seits Oldenlandia nahe steht, betrachtet (Schumann 1891). Oldenlandia 
hat nach HAGERuP (1932) die Grundzahl 9, was ich auch habe bestätigen 
können. Dies spricht dafür, daß die Grundzahl für Bouvardia möglicher- 
weise 9 ist. Die untersuchten Formen wären dann tetraploid bzw. octo- 
ploid. Um das Problem endgültig zu lösen ist es notwendig, weitere 
Bouvardia-Arten und verwandte Gattungen zu untersuchen. 
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Bouvardia hybrida ist eine Sammelbezeichnung fiir eine ganze Reihe 
von kultivierten Bouvardia-Typen, die ohne Zweifel von hybridogenem 
Ursprung sind. BATESON (1916, 1921) hat entdeckt, daß Bouvardia 
hybrida Bridesmaid eine Chimäre ist. Aus ,,Wurzelstecklingen“ von 
Bridesmaid erhielt er einen anderen Bouvardia-Typus, der schon früher 
unter dem Namen Hogardt bekannt war. Die inneren Gewebe von Brides- 
maid bestehen also aus Bouvardia hybrida Hogardt, ihre äußeren Gewebe 
sind von unbekannter Herkunft. Ob auch andere Bouvardia hybrida- 
Formen Chimären sind, ist unsicher. BATESON hat aber gezeigt, daß 
mehrere Bouvardien nicht Chimären sind, und zu diesen gehören Hogardt 
und Pres. Garfield. Es wird behauptet (Parrys Blumengärtnerei 1930—32), 
daß Bouvardia hybrida durch Kreuzung der drei Arten leiantha, corymbosa 
und ternifolia entstanden ist. Leiantha hat aber eine Chromosomenzahl, 
die zeigt, daß sie hier kaum mit in Frage kommen kann. Darum können 
vorläufig corymbosa und ternifolia als die Eltern betrachtet werden. 


Wodureh wird die post-synaptische Chromosomenassoziation bedingt? 

Es ist oben festgestellt worden, daß die Univalentenhäufigkeit, die 
während der Diakinese verhältnismäßig hoch ist, während der Metaphase I 
abnimmt und während der darauf folgenden Anaphase wieder steigt. 
Eine Abnahme der Anzahl der Univalenten von Diakinese zu Metaphase II 
ist früher beobachtet worden bei Tomaten (LINDSTROM und HuMPHREY 
1933), haploider Oenothera (CATCHESIDE 1932), mehreren T'araxaca 
(Gustarsson 1934—1936), Apfelformen (HEILBORN 1935). HEILBORN 
zeigte auch, daß die Univalenten während der ersten Anaphase wieder 
häufiger wurden, also eine Erscheinung, die völlig mit dem Bouvardia- 
Fall übereinstimmt. Man kann zur Erklärung dieser Befunde an mehrere 
Faktoren denken. Einige von diesen können reine Beobachtungsfehler 
in der Weise sein, daß einige während der Metaphase I nahe an oder in 
dem Äquator gelegene Univalenten von den Chromosomenhaufen ver- 
deckt werden. Andere Fehler können dadurch verursacht werden, daß 
einige von den in der Diakinese beobachteten Elementen, die als zwei 
nahe aneinander gelegene Univalente aufgefaßt wurden, in Wirklichkeit 
Gemini sind, deren Elemente jedoch nur durch eine äußerst dünne Ver- 
bindung zusammengehalten werden. Daß die Univalenten oft paarweise 
liegen, haben LINDSTROM und HUMPHREY, GUSTAFSSON und HEILBORN 
beobachtet. Dasselbe habe ich auch bei Bouvardia gesehen. Eine Er- 
klärung der großen Schwankung in der Univalentenhäufigkeit während der 
verschiedenen Phasen der Meiose bei Taraxacum hat GUSTAFSSON (1934) 
in seiner ,,Pseudogeminus‘‘-Hypothese gegeben. Die Hauptpunkte dieser 
Hypothese sind, daß die homologen Univalenten mittels einer post- 
synaptischen Affinität sekundär zu geminiähnlichen ‚„Pseudogeminis“ 
vereinigt sein sollten. Diese postsynaptische Affinität sollte von der- 
selben Natur sein wie diejenige, welche die sog. sekundäre Assoziation 
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(DARLINGTON u. a.) verursacht. Nach DARLINGTON und seiner Schule wird 
die sekundäre Assoziation durch eine mehr oder weniger starke Homologie 
zwischen den betreffenden Elementen bedingt. Die Lehre von der sekun- 
dären Assoziation fand bei einer Reihe von Forschern begeisterten An- 
klang, jedoch ist sie auch mehrfach auf Widerstreit gestoßen, z. B. seitens 
Apart (1933), Sax (1931), NEBEL (1930, 1932). Der letztere meint, daß die 
sekundäre Assoziation durch rein mechanische Ursachen bedingt sein könnte. 

Ich glaube, daß man NEBELs Vermutung nicht ohne weiteres von der 
Hand weisen darf. Auch für die Chromosomen muß Newtons Gesetz 
der allgemeinen Gravitation gelten. Die gegenseitige Anziehungskraft, 
womit ein Paar Chromosomen einander beeinflussen, ist folglich den 
Massen der Chromosomen proportional und dem Quadrat ihrer gegen- 
seitigen Entfernung umgekehrt proportional. Dieser Anziehungskraft 
wirken entgegen die Viskosität des Plasmas, etwaige elektrische Ladungen 
und vielleicht dazu noch mehrere unbekannte Faktoren. Es liegt kein 
Anlaß dazu vor, a priori zu behaupten, daß die Entfernung der Chromo- 
somen voneinander z. B. in einer Metaphasenplatte überall ganz gleich 
sei; dann müßte die Anziehungskraft zwischen verschiedenen Chromo- 
somen verschieden stark sein, was ja eine Gruppierung der Chromosomen 
in der betreffenden Metaphase veranlassen müßte. In der Tat kann eine 
Gruppenbildung, die auffallend an die sekundäre Assoziation in einer 
Metaphasenplatte erinnert, zwischen Körperchen, z. B. Korkschnitzeln, 
beobachtet werden, die zufällig auf einer Wasserfläche oder auf einem 
visköseren Medium ausgestreut sind. Sollten dagegen alle Chromosomen 
dieselben Massen und dieselbe gegenseitige Entfernung haben, so wäre 
gewissermaßen ein Gleichgewicht erreicht; doch kann auch hier bei 
der Fixierung zufolge der Konzentrationsänderungen und Strömungen, 
die hierbei entstehen müssen, eine Gruppierung erfolgen. Wenn es 
sich so verhält, so wäre die sekundäre Assoziation ein reines Artefakt. 
Obgleich nicht wenige Gruppenbildungen tatsächlich Artefakte sind, ist 
doch kein Grund vorhanden, zu glauben, daß eine Gruppenbildung der 
Chromosomen nicht auch schon in vivo geschehen kann. 

Das durch das Gravitationsgesetz bedingte Zusammenrücken der 
Chromosomen kann natürlich auch während anderer Phasen als der Meta- 
phasen eintreten. Dies würde in vorzüglicher Weise die ‚‚Pseudogeminus“- 
Bildung erklären. Während des Diakinesenstadiums herrscht zwischen den 
Elementen eine Abstoßungskraft, welche verursacht, daß die Chromo- 
somen voneinander getrennt der Kernmembran entlang liegen. Bei 
Eintritt der Metaphase I hört diese Abstoßungskraft auf; die Gemini, 
beeinflußt durch gewisse Kräfte, die auf die Univalenten nicht einwirken, 
wandern in den Äquator hinein, und die Univalenten kommen deshalb 
über die Spindel ausgestreut zu liegen. Die Univalenten, die in der 
Diakinese einander nahe gelegen sind, was ja gar nicht ungewöhnlich ist, 
werden also zu ,, Pseudogeminis“ vereint. Die Elemente, die in einen solchen 
„Pseudogeminus‘ eingehen, müssen folglich nicht homolog sein. Die 
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„Pseudogemini‘, die in dem Aquator gelegen sind, können natürlich nicht 
von echten Geminis unterschieden werden. Dies erklärt, warum die Univa- 
lentenhäufigkeit während der Metaphasel kleiner ist als während Diakinese 
und Anaphase I. Es ist also nicht zweckentsprechend, die Univalenten- 
zahl während der Metaphase I zu bestimmen, der Wert wird zu klein. 

Kommt sekundäre Assoziation auch während der somatischen Tei- 
lungen vor? In somatischen Metaphasenplatten tritt eine Erscheinung 
auf, die auch mit Hilfe von Newtons Gravitationsgesetz gut erklärt 
werden kann, und von der ich glaube, daß sie mit der sekundären Asso- 
ziation identisch ist. Oft kann man bei Pflanzen, die nicht besonders 
lange Chromosomen haben, beobachten, daß in der somatischen Meta- 
phase die Chromosomen einander genähert sind, und daß die Enden der 
Chromosomen einander gegenüber liegen, was ja von GELIN (1932) für 
Nymphaea Daubenyana besonders betont wird: ‚Auffallend ist die zwi- 
schen den Chromosomen besonders oft vorkommende Gruppenbildung, 
die in mancher Beziehung an secondary association erinnert. Die typi- 
schen Kombinationen bestehen aus drei oder vier radiär von einem gemein- 
samen Mittelpunkt gerichteten Chromosomen.‘ In der Literatur kann 
man zahlreiche Abbildungen finden, die dasselbe Aussehen darbieten. 
Ich verweise nur, um noch einige Beispiele anzuführen, auf Horrmanns 
(1930) Arbeit über die Zytologie der Orchidaceen und auf meine Unter- 
suchungen 1934. Dieselben Bilder werden erhalten, wenn man lang- 
gestreckte Gegenstände, z. B. zerbrochene Zündhölzchen auf eine Wasser- 
fläche legt. In der Arbeit von HoFFMANN wird gezeigt, daß es bei einigen 
Orchidaceen sehr kleine Chromosomen gibt, deren Gestalt während der 
Mitose an die während der Meiose gewöhnliche Chromosomenform er- 
innert (Typus I); andere Orchidaceen haben kurz-stabförmige Chromo- 
somen (Typus IT), andere lange Chromosomen (Typus III). Bei den 
Typen mit den kleinsten somatischen Chromosomen (HoFFMANN, Abb. 13) 
tritt eine sekundäre Assoziation auf, die ganz in Übereinstimmung mit 
derjenigen steht, die man in meiotischen Metaphasen beobachten kann. 
Einige Orchidaceen haben Chromosomen, die während der Meiose kurz 
stabförmig sind. Hier tritt (HOFFMANN, Abb. 21—25, 36, 37 u. a.) in den 
meiotischen Metaphasen, in den somatischen Metaphasen (HOFFMANN, 
Abb. 2, 3, 10, 60) von Orchidaceen von Typus II, eine sekundäre Assozia- 
tion von dem Typus ein, den GELIN für Nymphaea Daubenyana beschrieb. 
In den Metaphasen mit Chromosomen von Typus III liegen die Chromo- 
somen oft gar nicht assoziiert und oft parallel orientiert, eine Erscheinung, 
die vielleicht nichts mit sekundärer Assoziation zu tun hat. Das Aussehen 
der Metaphasen mit sekundärer Assoziation ist folglich verschieden und 
von der Gestalt der Chromosomen abhängig und kann mit dem Wider- 
stande, der das Medium gegen die Fortbewegung der Chromosomen- 
körperchen ausübt, in Zusammenhang gebracht werden. Die sekundäre 
Assoziation wäre folglich ein rein mechanisches Phänomen, das von dem Ge- 
setz NEwTons bedingt ist. Es hat also nichts mit Chromosomenhomologie 
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zu tun und kann nicht fiir die Aufstellung von genetischen Konstitutions- 
formeln benutzt werden. 
Nachtrag. 


Nachdem das Vorstehendeschon geschrieben worden ist, hat HEILBORN 
(1936) noch eine Arbeit über die sekundäre Assoziation veröffentlicht. 

HEILBORN versucht, wie Verfasser, die sekundäre Assoziation aus 
rein mechanischen Gründen zu erklären : ‘secondary association of chromo- 
somes results from action of forces of nuclear divisions upon chromo- 
somes of different size and mass”. HEILBORNs Auffassung, die die 
Benutzung der sekundären Assoziation als Homologiekriterium erlaubt, 
(Die homologen Chromosomen liegen assoziiert, weil sie an Größe und 
Masse identisch sind), ist also im Grunde von meiner verschieden. 

HEILBORN geht von einer Arbeit von URSULA HELM (1934) aus, in 
welcher sie gezeigt hat, daß die Chromosomen während der Diakinese 
bei einigen Pflanzen mit niedrigen Chromosomenzahlen bestimmte Lagen 
zueinander einnehmen. ‘This regularity — if it is of general significance — 
must be expected to give, in a tetraploid, a similar grouping, but now 
with homolougous chromosomes in closely relation to one another.’ (HEIL- 
BORN 1935, 1936.) Hat man aber wirklich dies zu erwarten? Das. was die 
Lage der Chromosomen während der Diakinese bestimmt, muß die Ab- 
stoBung sein, die zwischen verschiedenen Elementen verschieden stark sein 
muß, wenn Größe und Masse verschieden sind. Ist die Chromosomenzahl 
klein, ist es natürlich gar nicht schwer, die Regelmäßigkeit zu entdecken, 
hier gibt es ja nicht so ungemein viele Gleichgewichtslagen. Wird aber die 
Chromosomenzahl verdoppelt, so bekommt man einen Kern, in welchem 
eine ganze Reihe von neuen Gleichgewichtsmöglichkeiten vorhanden sein 
können; die Homologen brauchen hier gar nicht zusammen aufzutreten. 

Ich glaube, daß HEILBORN, wenn er bei Carex zeigt, daß gleich große 
Chromosomen oft aneinander verhältnismäßig nahe liegen und zuein- 
ander parallel orientiert sind, sich mit einer anderen Erscheinung beschäf- 
tigt als die, die früher unter den Namen sekundäre Assoziation beschrieben 
worden ist. 

Zusammenfassung. 

1. Die Chromosomenzahlen werden für Bouvardia corymbosa (n = 18), 
coccinea und leiantha (n = 36) und für fünf verschiedene hybrida-Typen 
(n = 18) angegeben. 

2. In der Reduktionsteilung bei Bouvardia hybrida Rosalinde treten Ge- 
mini und Univalente in verschiedener Anzahl und oft eine Trivalente auf. 

3. Die Univalentenhäufigkeit bei Bouvardia Rosalinde nimmt schein- 
bar von der Diakinese zu der Metaphase I ab, wird aber während der 
Anaphase I wieder größer. Die Metaphase I ist nicht geeignet, um die 
Univalentenzahl zu berechnen. 

4. Bei Bouvardia Rosalinde treten, wenngleich selten, Restitutions- 
kerne auf, wobei unreduzierte Riesenpollenkörner gebildet werden. Nur 
der Riesenpollen ist vital. Die Pollenfächer öffnen sich nicht. 
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5. Die Gestalt des unreduzierten Interkinesekernes wirkt auf die 
Gestalt der späteren Metaphase ein. Die beiden Hälften unreduzierter 
in der Mitte kräftig eingeschniirter Metaphasen können sich als vonein- 
ander ganz unabhangige Metaphasen verhalten. 

6. Es wird angenommen, daß 9 die Grundzahl für Bouvardia ist. 

7. Bouvardia leiantha kann für die untersuchten Bouvardia hybrida- 
Typen nicht als eine der Elternarten angesehen werden. 

8. Es wird versucht, die sog. sekundäre Assoziation rein mechanisch mit 
Hilfe des NEwtonschen Gesetzen zu erklären. Die sekundäre Assoziation 
als Homologiekriterium zu benutzen wird als unzuverlässig angesehen. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN BAU DER PLASTIDEN. 


I. DIE GERICHTETEN CHLOROPHYLLSCHEIBEN DER 
CHLOROPLASTEN. 
Von 
E. Herrz 
(Hamburg). 
Mit 27 Textabbildungen (73 Einzelbildern) und Tafel I. 


(Eingegangen am 10. September 1936.) 


Einleitung. 

Auf A. F. W. ScHhimrer und A. Meyer (1885 und 1883) geht die 
Lehre zurück, daß die Chloroplasten nicht homogen vom Chlorophyll- 
farbstoff durchtrankt sind, sondern denselben in kleinen, mikroskopisch 
sichtbaren und nicht miteinander verbundenen Teilchen, den Grana 
(A. Meyer) enthalten. Man wußte allerdings schon seit der Arbeit von 
Sacus aus dem Jahre 1862, daß im Chloroplasten eine mit dem Chloro- 
phyll nicht identische und von ihm trennbare, plasmatische Grund- 
substanz, das Stroma (N. PRINGSHEIM), vorhanden ist, aber Forscher 
wie SCHMITZ (1884), N. PRINGSHEIM (1881) u. a. stellten sich die Grund- 
substanz als Raumnetz vor; dabei glaubte Schmitz, daß dieses Netz 
selbst, nicht aber die Hohlräume den Farbstoff enthalte, während 
PRINGSHEIM wiederum sich das Chlorophyll in beiden Teilen eingelagert 
dachte. (Die Darstellung bei Küster, 1935. S. 288, in der PRINGSHEIM 
mit als Vertreter der Granalehre genannt wird, ist nicht richtig.) 

SCHIMPER, der sich am eingehendsten mit der Frage der Grana 
beschäftigt hat, gibt an, daß die Körnelung der Chloroplasten schon 
von v. Mout (1837), also vor nunmehr 100 Jahren, und später von 
Böhm, MiKoscH und STRASBURGER beobachtet worden ist. ‚Beinahe 
alle Forscher, die sich mit den Chlorophylikörpern beschäftigten, haben 
außer den Stärkekörnern feine Körnchen in denselben beobachtet...‘ 
(s. S. 154). ScHIMPER gibt seine Auffassung folgendermaßen wieder: 

„Die Chloroplasten bestehen demnach aus einem farblosen Stroma 
mit zahlreichen, von einer grünen, zähflüssigen Substanz erfüllten 
Vakuolen.‘“‘ Während Scuimper durch einen Vergleich der Grana mit 
gleich großen oder sogar kleineren, in demselben Chloroplasten vor- 
handenen Ölkügelchen (s. S. 153) die Grünfärbung ersterer einwandfrei 
beobachten konnte, vermochten weder er noch A. MEYER (s. 8. 24) 
die Farblosigkeit des Stroma nachzuweisen. Das betont SCHIMPER auch 
(S. 153/154), hebt aber hervor, daß die ausschließliche Grünfärbung 
der Grana „nach Analogie mit den Chromoplasten bei weitem das Wahr- 
scheinlichere, ja so gut wie sicher‘‘ sei. 
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Wie sorgfältig SCHIMPER gearbeitet und beobachtet hat, ergibt sich 
zur Genüge daraus, daß er von den damaligen Forschern allein scharf 
zwischen den eigentlichen Grana und gegebenenfalls noch vorhandenen 
Ölkügelchen gleicher Größe unterschied. Auch STRASBURGER, der in 
seinem Praktikum (1884) außer anderen die von MEYER und SCHIMPER ! 
angegebenen Objekte aufnahm, betont ausdrücklich, daß man ,,in den 
unversehrten Zellen des Schnittes‘‘ die Grana der Chloroplasten beob- 
achten kann. Man neigt heute gerne dazu, ein solches „unversehrt“ 
der früheren Cytologen mit besonderer Vorsicht in die Wagschale zu 
legen. Nun befindet sich aber unter den von STRASBURGER genannten 
Pflanzen Vallisneria. Es war schon diesem Forscher bekannt, daß die 
nicht angeschnittenen Zellen intensive Plasmaströmung zeigen. Sie 
waren also sicher unversehrt. 

Mit erstaunlich flinken Händen hat die Forschung der vergangenen 
Jahrzehnte (zum Teil unter Ersatz durch phantastische Angaben, so 
diejenige ZIRKLEs durch SHARP 1934) die Granalehre zum Verschwinden 
gebracht oder zum mindesten unbeachtet gelassen. Man nahm sich 
nicht die Mühe, die Befunde ScHIMPERs gründlich nachzuprüfen. Sym- 
ptomatisch in dieser Hinsicht sind die Arbeiten von LIEBALDT (1913) 
und MENKE (1934). Auf sie ist es wohl zurückzuführen, daß die Grana- 
lehre, zuerst in die Lehr- und Handbücher aufgenommen, später dann 
daraus verschwunden ist ? [BENECKE-JosT, 1924. S. 176 und ScHÜr- 
HOFF, 1924, S. 57, beide unter Berufung auf LiEBALDT; ferner der lako- 
nische Ausspruch KÜsTERs (1935): „Normale lebenskräftige und funk- 
tionstüchtige Chloroplasten sind völlig homogen“). LIEBALDT hat die 
Körnelung bei verschiedenen Pflanzen gesehen (S. 72), hält sie aber für 
Stärke oder Öltropfen, ohne zu beachten, daß schon SCHIMPER diese 
Möglichkeit in Betracht gezogen und Stärke wie Öl sehr wohl von den 
eigentlichen Grana unterschieden hat (s. 0.). MENKE wieder (1934a) 
erklärt kurzerhand die von ihm beobachteten und auch photographierten 
Grana als Entmischungsprodukte von submikroskopischen Chlorophyll- 
teilchen in anomal gewordenen Chloroplasten, hat aber keine Beobach- 
tung unternommen, um festzustellen, ob die Beschaffenheit anderer 
Zellbestandteile wie Kern, Ch@ndriosomen und Cytoplasma nicht gerade 
auf die Normalität der a ou (Die hier geübte Kritik an 
der Arbeit MENKESs richtet sich natürlich nicht gegen seine übrigen 
Befunde.) 

Seit einer Reihe von Jahren bin ich zur Überzeugung gekommen, 
daß die ScarmpEersche Vorstellung richtig ist. Einen ersten Beleg dafür 
1 Die Scurmpersche Arbeit, die 1 Jahr nach dem Praktikum von STRASBURGER 
erschien, ist in dessen Institut entstanden. 

2 Alleine GEITLER (1934) macht in seinem Lehrbuch eine anerkennenswerte 
Ausnahme, indem er wenigstens sagt (S. 40)! ,,Es scheint, daß die Farbstoffe bald 
in kleinen Trépfchen gelöst auftreten, bald die Grundsubstanz gleichmäßig durch- 
tränken.‘ 
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enthält meine Chromocentrenarbeit (1932, S. 616—617). Um nach- 
zuweisen, daß die auffallenden Chromocentren von Victoria regia nicht 
grobe Ausfällungen der Kernsubstanz sind, wurden die Plasmaströmung, 
die Chondriosomen und die fein und regelmäßig gekörnelten Chloro- 
plasten angeführt. Die als Beleg gebrachten Figuren seien hier wieder- 
gegeben (Abb. 1). Die in Aussicht genommene Untersuchung unterblieb 
wegen meiner Drosophila-Arbeiten. Ich nahm sie im Februar 1936 
wieder auf und kam außer zu einer erneuten Bestätigung der ScHIMPER- 
schen Granalehre (I) vor allem zu einer anderen Vorstellung über die 
Beschaffenheit wie Form der Grana (III, IV) und die Art ihrer Ein- 
lagerung in den Chloroplasten (IV). 
Inzwischen war eine bis im April 
1936 mir unbekannte Arbeit von 
DouTRELIGNE (1935) erschienen, in 
der an Blättchen von Mnium und 
Vallisneria, zwei Objekten STRAS- 
BURGERS und SCHIMPERs, sowie an 








a b 
Abb. 1. Victoria regia. Längsschnitt durch 
den Blattstiel; a lebender, normaler Kern 
mit einigen der ihn umgebenden Chloro- 
plasten und Chondriosomen (keine Kern- 


membran, regelmäßig körnelige Struktur 
der Chloroplasten), b abgestorbener Kern 
(Chromozentren verquollen, Chloroplasten 
ungleichmäßig strukturiert, Chondriosomen 


zwei neuen Objekten, Cabomba, 
Myriophyllum [ganze Blätter, wie 
sie auch LIEBALDT (1913) benutzt 
hatte], die Richtigkeit der Behaup- 
tung SCHIMPERs bestätigt und durch 
Photographien belegt worden war. 





verquollen). Aus HEITZ 1932. 
(DoUTRELIGNE nennt zwar alle, 


zum Teil oben angeführten Forscher, die zu einer falschen Ansicht über 
die Verteilung des Chlorophylls in den Chloroplasten gekommen sind, 
nicht aber die Begründer der Granalehre, SCHIMPER und MEYER.) — 
Wie SCHIMPER ist auch DoUTRELIGNE trotz der Verwendung von Farb- 
filtern nicht völlig sicher, daß die Grana alleine den Farbstoff enthalten. 
Sie beschränkt sich darauf, ,,à établir assez fermement l’hypothese, que 
le pigment vert est porté par les granules eux-mémes et non par la 
substance du fond.“ 


Im folgenden wird ein erster Überblick über den Stand meiner Unter- 
suchungen gegeben. Viele Fragen, die aus dem Befund über das Wesen 
der Grana entstanden, werden hier vorerst kurz behandelt, andere nur 
angedeutet. 


I. Das vitale Vorhandensein der Grana und ihre ausschließliche 
Grünfärbung. 
A. Nachweis und Objekte. 
Von vorneherein war ich bestrebt, möglichst viele Pflanzen der 
verschiedensten systematischen und biologischen Stellung zu unter- 
suchen. 


Hiermit wurde ein zweifaches Ziel verfolgt: Erstens konnte 
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nur so das allgemeine Vorhandensein der Grana gezeigt werden. Zweitens 
hoffte ich auf diese Weise auf immer giinstigere Objekte zu stoBen, mit 
denen die noch bestehenden Fragen endgiiltig entschieden werden und 
neue sich stellen konnten. In beiden Punkten hat sich dieses Vorgehen 
bewährt. Im ganzen wurden 180 Pflanzen, die meisten sehr eingehend, 
untersucht. 

Bei den Untersuchungen wurde ausschließlich eine Zeiß-Niedervoltlampe be- 
nutzt, als einziges Filter meistens ein nach der Anweisung von PRINGSHEIM (1919) 
hergestelltes Blaufilter (Durchlässigkeit 450—500 wu). Verschiedentlich wurde auch 
nur das zur Lampe gehörige halbmattierte Filter in die Blende eingesetzt oder 
auch bei (Untersuchung intakter Blätter von Landpflanzen in vielen Fällen) ganz 
ohne Filter beobachtet und photographiert. Durch das Blaufilter wird zweierlei 
erreicht: die Grana erscheinen infolge der Absorption der blauen Strahlen dunkler; 
ferner wird das Auflösungsvermögen gesteigert (vgl. auch Nachtrag 8. 163). 

Beobachtet, gezeichnet und photographiert wurde mit dem Zeißschen Apo- 
chromat num. Apertur 1,3, 120fach. Beim Beobachten wurde ausschließlich das 
Kompensationsokular 6, 7fach, beim Zeichnen dasselbe oder Komp. Ok. 12, 15fach, 
beim Photographieren ausschließlich das periplan. Ok. 8fach mit dem Leitzschen 
Makam verwendet. Sämtliche Photographien sind also direkt miteinander ver- 
gleichbar. Alle Abzüge ohne Retouche und in Originalgröße, die Figuren der 
Tafel für den Druck etwas (auf !/,,) verkleinert. 


1. Einzellschichtige Blätier. 
Schon SCHIMPER und STRASBURGER haben einzellschichtige Pflanzen 
benutzt, ersterer ee und Moose (s. S. 155 und 156), letzterer 
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Abb. 2. Blättchen von a osditllneet pyriforme, b Mnium punctatum; beide in Wasser. 
Pflanzen aus Zimmerkultur in Glasschalen bei schwachem Licht. 





diese alleine (SCHIMPER, S. 155, STRASBURGER 1884, S. 57), nämlich 
Mnium- und Funariablättchen. Beide Forscher gingen dabei wohl von 
der richtigen Überlegung aus, daß bei diesen Pflanzen, die ja intakt zur 
Beobachtung kommen und in dem Medium, von dem sie in der Natur 
dauernd benetzt werden, bei sorgfältigem Arbeiten von einer Schädigung, 
infolge deren die Granastruktur erst auftritt, natürlich keine Rede sein 
kann. Auch kann man sich an Material, welches einige Wochen schattig 
kultiviert worden ist, leicht davon überzeugen, daß diese Grana mit 
Stärke nicht das geringste zu tun haben. Während jedes Chlorophyll- 
korn nur ein einziges oder einige wenige annähernd in seiner Mitte 
liegende Stärkekörner enthält, die sich ja leicht mit irgendeinem Stärke- 
reagens nachweisen oder etwas schwerer auch in vivo (vgl. aber S. 160) 
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beobachten lassen, sind die Grana in großer Zahl vorhanden und bilden 
ein sehr regelmäßiges Muster, wie das Abb. 2 zeigt. Ganz entsprechende 





d 


ce 
Abb. 3. Intakte Blatter von Wasserpflanzen; a Apo- 
nogeton ulvaceum x fenestratum, Einschnürung des 
sich teilenden Chloroplasten farblos und ohne Grana. 
b Cabomba caroliniana, von Blattunterseite aus; 
Zelle in der Nähe des Blattrandes. c, d Crypto- 
coryne ciliata, von Blattunterseite aus; ce Epidermis- 
zelle am Blattrand, Chloroplasten mit klei Grana; 
zwischen den zwei Chloroplasten in der Mitte der 
Zellkern; d subepidermale Zelle in der Nähe des 
Blattrandes, große Grana. 








Photographien hat bereits 
DOUTRELIGNE (a. a. O.) von 
Mnium gegeben. 
Besonders klare Bilder 
geben allerdings Mnium, 
Physcomitrium und andere 
Laubmoose meistens nicht. 
Ich ging deshalb zur Unter- 
suchung der einzellschichti- 
genFarnblatter vonH ymeno- 
phyllum-Arten und Todea 
superba über. Während er- 
stere nicht viel geeigneter 
sind als die Laubmoose, 
kann man bei T'odea manch- 
mal die Grana sehr schön zu 
Gesicht bekommen (Taf. I, 
Fig. 1). Außerdem besitzen 
diese beiden Farngattungen 
im Gegensatz zu den Laub- 
moosen sehr große, fast in 
jeder Zelle sichtbare Kerne, 
was für die Beurteilung 
der Unversehrtheit der Zel- 
len besonders erwünscht ist 


(Taf. I, Fig. 4). Bei Todea 
konnten ferner gelegent- 
lich auch die Chondrio- 


somen gut beobachtet wer- 
den. Die Untersuchung von 
Todea erwies sich auch 
im weiteren Verlauf der 
Arbeit als aufschlußreich 
(S. 155). 


2. Intakte Blattstücke von Wasserpflanzen. 


Auch STRASBURGER war schon bekannt, daß die Moose, so geeignet 
sie wegen ihrer einzelischichtigen Blätter zunächst erscheinen, die Grana 
nicht besonders gut erkennen lassen. Er gibt deswegen außer den Ob- 
jekten ScHIMPERs und Meyers auch Vallisneria an. Während er aber noch 
Schnitte anfertigte, beobachteten LIEBALDT (die rätselhafterweise hier 
homogene Chloroplasten gesehen haben will!) und später DoUTRELIGNE 
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durch die intakte Blattfläche hindurch. Es gibt auBer Vallisneria sowie 
Cabomba (Abb. 3b) und Myriophyllum, welche beide Arten DOUTRELIGNE 
noch hinzugenommen hat, eine ganze Reihe von Wasserpflanzen, die 
zum Teil hervorragend geeignet sind. Folgende von diesen seien genannt 
(Bedeutung der ! vgl. S. 146). 

Ceratopteris cornuta, Chloroplasten in der Epidermis der Oberseite; auBerdem 


vielfach Chondriosomen. Schwache Plasmastrémung. Nur zarte Blatter junger 
Pflanzen sind geeignet. 


! Aponogeton ulvaceum und besonders der Bastard mit fenestratum an den 
durchsichtigeren Stellen; Epidermis und subepidermale Schicht (Abb. 3a). 






Abb. 4. Intakter SproB von Utricu- 
laria coerulea aus Landkultur von 
Unterseite aus in Wasser; Einschnii- 
rung des sich teilenden Chloroplasten 
rechts farblos und ohne Grana. 


Abb. 5. Schnitte durch Blitter von 
Landpflanzen. a, b Plectranthus pur- 
puratus, Querschnitt, 4. Mesophyll- 
schicht ab Oberseite; Chloroplasten 
mit groBen Starkekérnern und sehr 
feinen Grana, in a scharf eingestellt, 
in b bei etwas héherer Einstellung mit 
den Beugungsbildchen der Grana. 
ce Cotyledon umbilicus, Querschnitt, 
Grana ebenfalls sehr klein. d Macodes 
petola var. robusta. Flächenschnitt 
von Blattunterseite aus mit verhält- 
nismäßig großen und dichtgelagerten > 

Grana. Abb. 5. 


Cryptocoryne ciliata, Beckettii und cordata. Epidermale und subepidermale 
Zellen des Blattrandes (Abb. 3c und d). 

! Utricularia exoleta und coerulea. Vor allem die im Zimmer etwas dünner gewach- 
senen Sprosse der letztgenannten Art geben manchmal besonders klare Bilder(Abb. 4). 

Fontinalis antipyretica als Beispiel fiir schwer zu erkennende Grana. 


3. Schnitte durch Blätter von Landpflanzen. 
Es fallt bei sehr vielen Landpflanzen nicht schwer, sich an Schnitten 
von dem Vorhandensein derselben regelmäßigen Körnelung der Chloro- 
plasten, wie man sie bei Beobachtung durch das intakte Blatt von 
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Wasserpflanzen hindurch wahrnehmen kann, zu iiberzeugen (Abb. 5—7, 
10, 14, 19 b, Taf. I, Fig. 9 und 10). Am besten fertigt man Flächen- 
schnitte von der Unterseite aus an und beobachtet diese (in 4—6 %iger 





Abb. 6. 


Abb. 6. Flächenschnitt durch Zuckerblatt, Allium 
angulosum, von Unterseite aus; Schwammparenchym- 
zelle in Abstand von 20—30 Min. aufgenommen, starke 
Verlagerung der Chloroplasten. Chondriosomen in der 
Nähe der Chloroplasten sehr zahlreich, aber infolge der 
Plasmaströmung meistens unscharf, klar dagegen (zum 
Teil hantelförmig) in a — drei Pfeile rechts unten — 
und b, Pfeil rechts der Mitte. Die übrigen Pfeile 
bezeichnen farblose und Grana-freie Pseudopodien. 


Abb. 7. Querschnitt durch Blatt von Bellevallia romana; 
Palisadenzelle; längliche und runde Chondriosomen 
besonders in der Nähe der Chloroplasten; von diesen 
drei besonders klare und normale (der eine mit kleinem 
Stärkekorn an dem einen Ende) mit Pfeil bezeichnet. 
Oben rechts anomaler Chloroplast mit zum Teil stark 
lichtbrechenden Grana. Oben links in einigen Chloro- 
plasten einige Beugungsbildchen der Grana. 





Abb. 7. 


Rohrzuckerlösung oder Paraffinum liquidum) mit nach oben gekehrtem 
Schwammparenchym, da dieses Gewebe meistens die größten Grana 
enthält (vgl. S. 147). Sehr geeignet sind auch die Epidermen der Blatt- 
unterseite von Pflanzen, die hier gut ausgebildete Chloroplasten besitzen. 
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[Das ist recht häufig der Fall: Srôxr (1879) und Rycxov, Sarro, 
BuLanova (1928).] Schließlich gibt es auch Pflanzen, bei welchen man 
durch Zerzupfen des Blattes einzelne Zellen oder kleine Zellverbände 
isolieren kann. Will man einer Verwechslung mit Stärkekörnern auf 
alle Fälle aus dem Wege gehen, so braucht man nur Blätter von Allium 
zu nehmen (Abb.6). Will man auch den Druck des Deckglases aus- 
schalten, so lege man die Schnitte oder Epidermen direkt in das Im- 
mersionsöl und untersuche ohne Deckglas. 

Sichere Anzeichen für die Gesundheit der Zellen sind Chondriosomen, 
Abb. 6,7; Taf. I, Fig. 9 (natürlich nicht zu verwechseln mit gegebenen- 
falls gleichzeitig vorhandenen Ölkügelchen von ähnlicher Größenordnung), 
die Struktur des Zellkernes und das Vorhandensein von Plasmaströ- 
mung. Es gibt eine ganze Reihe Pflanzen, bei welchen alles dies gleich- 
zeitig in ein und derselben Zelle festgestellt werden kann. Die im fol- 
genden aufgeführten Objekte sind außer nach dem Gesichtspunkt der 
guten Erkennbarkeit der Grana nach diesem genannten zusammen- 
gestellt. Der jeweils bei der Untersuchung nicht beobachtete Zellbestand- 
teil (Kern, Chondriosomen) und das Fehlen der Plasmaströmung ist 
vermerkt. (! vor dem Namen bedeutet, daß bei der betreffenden Pflanze 
auch die Farblosigkeit des Stroma feststellbar ist; vgl. 8. 145.) Man wird 


natürlich öfters längere Zeit nach geeigneten Zellen suchen müssen. 
Bucherie paies. 2" tripes 

! Urginea maritima. 

Dasylirion serratifolium (Plasmastr. schwach). 

Poroglossum muscosum (Taf.I, Abb.9 u. 10). 

Macodes petola var. robusta. Grana sehr dicht gelagert (Abb. 5d). 

Goodyera repens (keine Plasmastr.). 

Eranthemum leuconeurum (keine Plasmastr.) Abb. 19b. 

Aspidistra elatior (Plasmastr. schwach). 

! Plectranthus purpuratus (Abb. 5a, b). 

Asarum europaeum (Abb. 14). 

Allium-Arten (Kerne selten sichtbar, Abb. 6). 

Agapanthus umbellatus (Plasmastr. sehr schwach, Abb. 10. 

Cotyledon umbilicus (Abb. 5c). 

Bellevallia romana (Abb. 7). 

Vinca minor (Kern selten gesehen). 

Senecio vulgaris (Kern nicht ges.). 

Aptenia cordifolia (keine Plasmastr.). 

! Plantago major (keine Kerne gesehen). 

Cirsium arvense (keine Plasmastr.). 

B. Epidermen der Blattunterseite (abgezogen oder Flächenschnitte). 

Asarum europaeum und andere Arten. Galium Mollugo. 


Primula elatior. ! Bryonia dioica (Abb. 20a). 
Sambucus nigra. Impatiens parviflora (Abb. 20c). 
Spathicarpa sagittifolia. Ceratopteris cornuta. 

Viola hirta. 


C. Isolierte Zellen oder Zellverbände. 
z.B. Colocasia violacea (Abb. 13). Allium-Arten. 
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4. Intakte Blattstücke von Landpflanzen 


Aber nicht nur an Schnitten in unversehrten Zellen sind die Grana 
zu sehen, sondern unerwarteterweise sogar bei Beobachtung durch das 
ganze Blatt (bzw. gréBere herausgeschnittene Stiicke) hindurch. Bei der 
Auswahl von 71 Pflanzen galten folgende Gesichtspunkte: Gute makro- 
skopische Durchsicht besonders in der Rippengegend, nicht zu unebene 





Abb. 8. Intakte Blattstiicke von Landpflanzen, von der Unterseite aus aufgenommen. 

a Pseuderanthemum spec. b Eucharis grandiflora. c Stellaria media; alles Schwammparen- 

chymzellen; in b die Einschniirungsstelle des sich teilenden Chloroplasten farblos und ohne 

Grana. d Composite; subepidermale Ripp lien, große Grana; außerdem 2 Chloroplasten 

der Epidermis mit kleinen Grana (wie die Chloroplasten der Rippenzelle an der Epidermis- 
innenwand liegend). 





Blätter, Fehlen von Wachsüberzügen und — was selbstverständlich ist — 
nicht zu dichte Behaarung; bevorzugt wurden zunächst besonders 
dünne Blätter, aber es zeigte sich bald, daß auch bei beträchtlicher 
Dicke (bis zu 600 «) die Durchsicht noch sehr gut und manchmal sogar 


Abb. 9. Intakte Blattstücke von Landpflanzen, von der Unterseite aus im Abstand von 
20—40 Min. bei derselben Einstellung zweimal aufgenommen; überall Verlagerung der 
Chloroplasten erkennbar. In d und f Verlagerung nach den Fugenwänden, offenbar ausge- 
löst durch die hohe Lichtintensität. a, b Schizocapsa plantaginea, subepidermale Zelle an 
der Zusammentreffstelle von 3 Blattnerven. c, d Mikania Sanderae, Schwammparenchym- 
zelle, e, f Cardamine lyrata, subepidermale Rippenzelle, in e an 2 Chloroplasten kleine 
Chondriosomen. g, h Impatiens parviflora. Epidermiszellen. 
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besser sein kann als bei dünnen Blättern. Von diesen 71 hiernach aus- 
gesuchten Pflanzen waren 56 brauchbar (Abb. 8, 9, 19a, e). Uberall 
waren die Grana in den Chloroplasten zu erkennen; aber nicht nur dies, 
sondern bei einer ganzen Anzahl davon ebenso wie an Schnitten auch 
Kern, Chondriosomen und Plasmastrémung. Man muß natürlich je 
nach dem Blatt langer oder kiirzer nach guten Durchsichtsstellen und 
dann nach Zellen, die alles gleichzeitig zeigen, suchen. Die 19 am besten 
geeigneten Pflanzen seien hier aufgefiihrt. Oft ist die Beobachtung 
nur von der Unterseite her möglich, verschiedentlich aber auch von der 
Oberseite aus oder sogar nur von hier (in der Zusammenstellung durch 
U und O angegeben). Das jeweils beobachtbare Gewebe ist durch E 
(Epidermis), Schw (Schwammparenchym), P (Palisaden) vermerkt 
(! vor dem Namen wie auf 8S. 146 angegeben). 


Mikania Sanderae U, Sch (Abb. 9c, d). 

Stellaria media U, und auch O; in Schw und besonders subepidermalen Rippen- 
zellen. Schattenexemplar. Auch Kern und Chondriosomen gesehen (Abb. 8c). 

! Cardamine lyrata O, Palisadenzellen; U, Epidermis und subepidermale Rippen- 
zellen (Abb. 9e, f); Schattenblätter. 

! Eranthemum leuconeurum U, Schw hie und da hell durchleuchtet; gute 
Durchsicht manchmal besonders in der Nähe des Blattrandes, aber nur bei Blättern, 
die wenig behaart sind. Die Pflanze ist durch besonders große Grana ausgezeichnet 
(Abb. 20a, e). Nach drei- bis sechstägiger Verdunkelung enthalten die Chloroplasten 
Stärkekörner von etwa Granagröße. 

Pseuderanthemum spec. U, im Schw vielfach gute Durchsicht. Große Grana 
(die Pflanze wächst als Unkraut im Hamburger Orchideenhaus) (Abb. 8a). 

Eucharis grandiflora trotz der bedeutenden Blattdicke (300—400 x) von U 
aus vielfach gute Durchsicht in Schw, von O aus — allerdings seltener — in P; 
Plasmaströmung, hie und da auch Chondriosomen gut erkennbar (Abb. 8b). 

Zacyntha verrucosa. Von U aus subepidermale Rippenzellen, von O aus P. 
Sehr gut geeignet sind die Kotyledonen von im Zimmer gezogenen Keimpflänzchen. 

! Galium Mollugo. Von U und O aus in Sch und P Grana gut feststellbar, 
ebenso in der Epidermis der U. 

Begonia Dregei nur E von U aus mit ziemlich entfernt granulierten Chloro- 
plasten. Sehr schön außerdem Kern, verschieden große Chondriosomen, Ölkugeln 
und Plasmaströmung. Nur junge Pflanzen mit etwa 6 Blättern waren brauchbar. 

Schizocazsa plantaginea. Von U aus in Schw und ganz besonders subepidermalen 
Rippenzellen an den Rippenanastomosen. Auch E von U mit viel kleineren Chloro- 
plasten, aber deutlicher Körnelung. Von O aus hie und da in P Plasmaströmung 
(Abb. 9a, b). 

Bellevallia romana. Von U aus (trotz der etwa 4—500 y dicken Blätter) häufig 
sehr gut in Schw mit vielen Chondriosomen und Plasmaströmung. 

! Aglaonema costata. Von U aus in epidermale Rippenzellen der Blattrandnähe; 
kleine Chloroplasten mit deutlichen Grana. Großer Kern, kleine Chondriosomen 
und viele Ölkügelchen in der lebhaften Plasmaströmung. 

Asarum europaeum und andere Arten. In P von O aus oft sehr gut; Chondrio- 
somen und Plasmaströmung beobachtet. Auch in Schw von U aus, aber Durch- 
sichten seltener; ferner in ZE von U, hier auch Kern gut zu sehen. 

! Spathicarpa sagittifolia. E von U; Grana wenig zahlreich und verhältnis- 
mäßig groß. Nicht bei allen Blättern war die Durchsicht gut. 

Gesneria bulbosa. Subepidermale Rippenzellen von U aus. 
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Impatiens parviflora. E von U aus mit großen entfernt liegenden Grana; nicht 
jedes Blatt ist geeignet (Abb. 9g, h). 

Bryonia dioica. E von U aus; große Schattenblätter; nicht alle Blätter 
geben gleich gute Bilder. 

! Tradescantia virginica. Von U aus in subepidermalen Zellen längs den Rippen 
Grana hie und da sehr schön; kräftige Plasmaströmung mit vielen Ölkügelchen, 
(In der Epidermis großer Kern mit den bekannten, völlig homogenen Leukoplasten. ) 

! Composite (schmächtige Pflanze, nicht blühend). Von U aus E und sub- 
epidermale Rippenzellen; deutliche Unterschiede der Granagröße in den beiden 
Geweben (Abb. 8d). 


B. Die ausschließliche Grünfärbung der Grana. 
So leiche es oft ist, die Grünfärbung der Grana deutlich zu erkennen, 
so schwer fällt es im allgemeinen, sich von der vollkommenen Farb- 





Abb. 10. Flichenschnitt durch Blatt von Agapanthus umbellatus, Schwammparenchym- 
zelle mit — ausnahmsweise — großen Chloroplasten; a der in der Mitte liegende — zufällig — 
kleinere, anomale Chloroplast zeigt im Vergleich zu den umliegenden normalen dunkler 
grüne und stark lichtbrechende Grana. b Um 1,2 x höhere Einstellung, an der Stelle jedes 
einzelnen Granum erscheint das zugehörige Beugungsbildchen. 
losigkeit des Stroma zu überzeugen. Am besten eignen sich natürlich 
Pflanzen mit wenigen, großen und entfernt liegenden Grana. Aber 
auch bei diesen kann man häufig nur die allerdings viel intensivere 
Färbung gegenüber dem Stroma, welche infolge des vielfach reflektierten 
Lichtes meistens grünlich erscheint, erkennen. So wenigstens bei voll- 
kommen normalen Chloroplasten. Leicht treten nämlich in einer Zelle 
oder sogar nur an eng begrenzten Stellen einer Zelle irgendwelche Ande- 
rungen unbekannter Natur auf, die eine Verdeutlichung der Grana- 
struktur (Entquellung von Grana und Stroma?) herbeiführen: Die 
einzelnen Körnchen werden stark lichtbrechend und intensiver grün, 


Planta Bd. 26. 10 
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und vielfach sind dann vollkommen farblose Stromapartien zu erkennen. 
Das Aussehen solcher sicher sekundär veränderter Chloroplasten im 
Vergleich zu normalen in derselben Zelle zeigt Abb. 7 und besonders 10 a. 
Die Chondriosomen können in den betreffenden Zellen noch vollkommen 
unversehrt sein, wie Abb. 7 zeigt. Anfänglich habe ich diese Erschei- 
nung übersehen. Nachdem sie erkannt war, stellte ich auch hier wieder 
in erster Linie Beobachtungen an intakten Blattstücken an. Die zur 
Feststellung der Farblosigkeit des Stroma am besten geeigneten Pflanzen 
sind in den Zusammenstellungen auf S.139, 141, 144 und 154 durch voran- 
gestelltes ! kenntlich gemacht. Besonders 
geeignet sind auch hier wieder abgezogene 
oder im Flächenschnitt erhaltene Epi- 
dermen der Blattunterseite. 

Als hervorragend günstiges Objekt 
sei aber schon hier die Gattung Sela- 
ginella genannt, deren Arten zum Teil 
in jungen Blättchen (über die Herrich- 
tung der Präparate vgl. S. 156) wenige 
e und sehr große Grana in den Chromato- 
En Ri phoren enthalten (Abb. 24). Man kann 
mitfarblosenundgranafreien Pseudo- sich hier manchmal leicht von der völligen 
I g vonr ovalen N > 2 
und hantelférmigen Chondriosomen. Farblosigkeit des Stroma überzeugen. 
ee og à ed ie ae. __ Es ist bekannt, daß in Teilung be- 
kunden auf die Größe des Pseudo- findliche Chloroplasten häufig an der 

FR Le — Einschniirungszone farblos sind. Die 

genaue Untersuchung ergab, daß hier nie 
irgendwelche Grana vorkommen (Abb. 3a, 4, 8b), ein weiterer Beleg dafür, 
daß diese alleine den Blattfarbstoff enthalten (vgl. auch Nachtrag S. 163). 

Die Farblosigkeit des Stroma zeigen ferner Chloroplasten mit farb- 
losen Pseudopodien. Im Verlauf der Untersuchung stellte es sich her- 
aus, daß solche Chloroplasten gar nicht so selten vorkommen, wie man 
bisher annahm (SENN 1908, Küster 1911), und ferner daß sie nicht nur 
in irgendwie veränderten Zellen (Küster a. a. O., GICKLHORN 1932) 
anzutreffen sind, sondern in völlig normalen. Ohne auf Einzelheiten 
einzugehen, sei hier nur das Wesentliche hervorgehoben. Zunächst 
konnte ich sehr ausgiebige Pseudopodienbildung an Schnitten einer 
ganzen Reihe von Pflanzen beobachten, gleichgültig ob als Medium 
Wasser, isotonische Rohrzuckerlösung oder Parraffinum liquidum benutzt 
wurde (Abb. 6). Auch das Alter der Blätter spielt keine Rolle. Die 
Bewegung der stets granafreien und farblosen Pseudopodien ist ver- 
schiedentlich sehr lebhaft. Einige der untersuchten Pflanzen seien an- 
geführt: Urginea maritima, Bellevallia romana, verschiedene Allium- 
arten. Um dem Einwand zu begegnen, die Pseudopodienbildung sei 
doch irgendwie durch das Zerschneiden der Blätter hervorgerufen, 
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wurden wieder ganze Blattstiicke untersucht. Bei Colchicum Bornmiilleri 
gelang es. auch in solchen Präparaten sogar besonders große und oft 
sehr mannigfaltig gestaltete Pseudopodien zu beobachten (Abb. 11)! 


Il. Die art- und gewebstypische Größe der Grana. 

Schon SCHIMPER wußte, daß die einzelnen Pflanzen sich durch die 
Größe der Grana unterscheiden können. So gibt er an, daß das von 
A. MEYER untersuchte Acanthophippium sylhetense größere Grana be- 
sitze als irgendeine ihm (ScHIMPER) bekannte Pflanze. Ein Vergleich 
der einzelnen Figuren aus unseren Abb. 5, 8, 9 zeigt deutlich diese art- 
typische Granagröße. In Abb. 12 sind einzelne Chloroplasten von in 
dieser Hinsicht besonders günstigen Pflanzen herausgezeichnet. Die 
kleinsten, z. B. bei Plectranthus, Cotyledon u. a., aufgefundenen Körn- 
chen besitzen einen Durchmesser von nur 0,34, liegen also an der 


a b c d e 


Abb. 12 (vgl. Abb. 15—18). Unterschiede in der Größe der Grana bei verschiedenen Phanero- 
gamen (außer b Schnitte). a Plectranthus purpuratus, b Cabomba caroliniana, c Eucharis 
grandiflora, d Eranthemum leuconeurum, e Lithops Lesleyi. Komp. Ok. 12. 


Grenze der Sichtbarkeit. Die größten bis jetzt mir bekannt gewordenen 
Grana besitzen verschiedene Selaginellaarten (Abb. 22—24 und Taf. I, 
Fig. 13, 14 und 17—20). Hier trifft man nicht einmal allzu selten Körn- 
chen von mehr als 24 Durchmesser?. Ein Durchmesser von 0,5—0,8 u 
wird bei sehr vielen Pflanzen gefunden. 

Sehr große Grana beobachtete ich auch bei Lithops Lesleyi und 
anderen Lithopsarten (Abb. 12e), so wenigstens an Pflanzen, die im 
März untersucht wurden. An später untersuchtem Material war nichts 
mehr von diesen bis gegen 2 breiten Grana zu sehen, vielmehr ent- 
hielten jetzt die meisten Chloroplasten winzig kleine Körnchen. Man 
könnte in der Tat geneigt sein, hier an Kunstprodukte zu denken, aber 


1 Der Auffassung SENNS (a. a. O.), es handle sich bei den Pseudopodien um 
ein besonderes, vom Stroma zu unterscheidendes Peristromium, möchte ich mich 
nicht anschließen. Man gewinnt vielmehr den Eindruck eines ganz gleichmäßigen 
Übergangs der Pseudopodien in das übrige, auch bei diesen Objekten manchmal 
deutlich farblose Stroma hinein. Hier eine Trennung vorzunehmen, scheint mir 
künstlich. 

2 Bei Selaginella grandis besitzen die Chloroplasten junger Schließzellen sehr 
wenige und manchmal nur ein einziges ,,Granum“; dadurch kann man bei nicht 
genauer Untersuchung den Chloroplasten für homogen gefärbt halten. — Es sei 
hier noch hervorgehoben, daß bis 2 u große Grana auch bei Aufnahmen mit 
ultravioletten Strahlen (257 und 275 au), die mir in dankenswerter Weise Herr 
Prof. Könter-Jena ermöglichte, keine weitere Struktur erkennen lassen. 


10* 











Abb. 13. Colocasia rio- 


lacea. Mesophylizellen 
der Blattoberseite (erste 
und zweite Schicht) 
durch Zerzupfen von 
Blattstücken in 5%- 
igem Rohrzucker im 


Verband isoliert. Inden 
Chloroplasten der nach 
außen gelegenen Zellen 
(oben) kleinere Grana als 
in den Chloroplasten der 
nach innen gelegenen 
(unten). Strichelung der 
Chloroplasten in Profil 
stellung (vgl. dazu 
S. 153). Komp. Ok. 12. 
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in beiden Fällen lagen gesunde Zellen mit inten- 
siver Plasmaströmung, zahlreichen Chondriosomen 
und vollkommen normalen Zellkernen vor. Ähn- 
liche Verhältnisse, die noch genauer untersucht 
werden sollen, habe ich nur noch bei einer Mikania- 
art angetroffen. Schon jetzt ist so gut wie sicher, 
daß die kleinen Grana durch Zerteilung der großen 
(Abb. 12e links) hervorgehen, und daß umgekehrt die 
kleinen sich zu großen zusammenschließen können. 
Eine Zerteilung kommt wahrscheinlich auch in 
meristematischen Zellen von Selaginella-Arten vor. 

Bei Durchsicht der zahlreichen Pflanzen stellte 
sich bald heraus, daß die Größe der Grana nicht 
nur für die einzelnen Arten, sondern auch für die 
einzelnen Gewebe durchaus charakteristisch ist. 
Häufig findet man in Epidermischloroplasten 
besonders kleine Grana (Abb. 3c und d, 8d, 15 e). 
Das ist jedoch durchaus nicht immer der Fall 
(Abb. 9 g, h), trifft aber, soweit bis jetzt festgestellt 
wurde, dann zu, wenn die Epidermischloroplasten 
selbst klein sind im Vergleich zu denjenigen der 
anderen Gewebe. 

Dagegen tritt eine auffallende GesetzmaBigkeit 
zutage in dem Größenverhältnis der Chloroplasten- 


grana aus Palisaden- und Schwammparenchymzellen (Abb. 14a, b und 
Abb. 15—18). Stets wurden bei allen daraufhin genauer untersuchten 





Pflanzen die Grana der 
Schwammparenchym - 
zellen größer gefunden 
als die der Palisaden. 
Sind mehrere Palisaden- 
schichten vorhanden, so 
zeigen manchmal die 
nach innen zu gelegenen 
Schichten deutlich zu- 
nehmende Granagröße 
(Abb. 13). Aber auch 
wenn die Mesophyllzel- 
len wenig oder nicht 


a b ¥ 
Abb. 14. Asarum europaeum. a Blattflächenschnitt, b Quer- anatomisch voneinan- 
schnitt. In der Schwammparenchymzelle in a besitzen die der verschieden sind, 


Chloroplasten gréBere Grana als in der Palisadenzelle in b. 


wurde in den unter- 


suchten Fällen immer eine Größenzunahme der Grana von den außen 


nach den innen liegenden Zellen hin festgestellt (Abb. 18). Diese Regel 
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gilt nicht nur für Blätter, sondern auch für Sprosse, welche die 
assimilierende Funktion von Blättern übernommen haben (Abb. 16). 
Es hat den Anschein, als ob große Grana besonders bei Schatten- 
pflanzen vorkommen: Abb. 12 c, d, sowie Abb. 15 und 18. (Das würde 
in Parallele stehen mit der Größe der Chloroplasten bei Schattenpflanzen ; 
LUBIMENKO.) Vielleicht ist so auch die im Gewebe von außen nach innen 
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Abb. 15. Abb. 16. Abb. 17. Abb. 18. 


Abb. 15—18 (vgl. Abb. 12). Unterschiede der Größe der Grana in verschiedenen Geweben 

ein und derselben Pflanze und zwar: Abb. 15. Asarum europaeum. 16. Euphorbia mauri- 

tanica. 17. Plectranthus purpuratus. 18. Aspidistra elatior. Der Reihenfolge a—c entspricht 

die Reihenfolge oben—unten im Blatt. a erste subepidermale Schicht; b zweite subepi- 

dermale Schicht (Abb. 15), zweite und dritte (Abb. 16—18); c untere Epidermis (Abb. 15), 

vierte und fünfte (Abb. 16), vierte (Abb. 17 und 18). Einzelne Grana aus Chloroplasten 
herausgezeichnet. Komp. Ok. 12. 


zunehmende Granagröße zu verstehen. Diese wie damit in Zusammen- 
hang stehende Fragen sollen in einer besonderen Untersuchung behandelt 
werden. 

Von den folgenden 23 untersuchten Pflanzen kann man bei 8 (t) 
den Größenunterschied der Grana nicht nur an Schnitten, sondern 
auch bei Beobachtung durch das ganze Blatt (S. 142) hindurch feststellen. 


Dasylirion serratifolium 
Colocasia violacea u.a. Arten 
Asarum europaeum (t) 
Eranthemum leuconeurum 
Pseuderanthemum spec. 
Eucharis grandiflora (t) 
Plectranthus purpuratus 
Acanthus mollis u. Alexandrae 
Trillium ovatum (t) 

Croton spec. 

Majanthemum bifolium (t) 
Digitalis purpurea. 


Vinca minor 
Duvernoya Dewevrei 
Evonymus radicans 
Aspidistra elatior (t) 
Cirsium arvense 

Vicia unijuga (t) 
Plantago major 
Bryonia dioica (t) 
Agapanthus umbellatus 
Tradescantia virginica (t) 
Columnea flava 
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Es braucht wohl nicht mehr betont zu werden, daß die art- und 
gewebstypische Granagröße mit der Vorstellung, die Grana seien Ent- 
mischungsprodukte submikroskopischer Körnchen, kaum vereinbar ist. 


Ill. Die Erhaltung der Granastruktur beim Isolieren und Fixieren 
der Chloroplasten. 

Um genauere Kenntnis der Grana, ihrer wirklichen Gestalt wie der 

Art und Weise der Chlorophylleinlagerung zu erhalten, war es notwendig, 





Abb. 19. Eranthemum leuconeurum. a, e Aufnahme durch intaktes 
Blattstück (zwei Abzüge, a für die links, e für die rechts liegenden 
Plastiden); b Schwammparenchymzelle aus Flächenschnitt (Kern, 
von Chromatophoren umgeben, geschädigt); e Chloroplasten isoliert 
in Paraffinum liquidum (vgl. dazu Taf. 1, Fig. 7, 8); d Ausstrich. 
in Zedernholzôl eingeschlossen; die Chloroplasten mit den großen 
Grana stammen aus Schwammparenchymzellen, diejenigen mit 
den kleinen (Pfeile) aus Palisadenzellen. Der oberste Chloroplast 
in e zeigt einen bei der Isolierung entstandenen Riß, in e und d 
(außer den Kristallen und Ölkugeln, c) zahlreiche, z. T. unversehrte 
Grana isoliert. 





c 


die Chloroplasten naturgetreu zu isolieren und zu fixieren. Da auch 
iiber diese Untersuchungen in einer besonderen Arbeit berichtet werden 
soll, sei hier nur das Notwendigste mitgeteilt. 

Wie schon in der vorläufigen Mitteilung erwähnt, gelingt im Gegen- 
satz zu den Angaben DOUTRELIGNES (a. a. O.) die Isolierung der Chloro- 
plasten unter Erhalten der Granastruktur in verschiedenen Medien bei 
einer ganzen Reihe von Pflanzen ausgezeichnet. Die Verschiedenheit 
der Ergebnisse ist wahrscheinlich darauf zurückzuführen, daß DouTRE- 
LIGNE nur mit Wasserpflanzen die Isolierung vorgenommen hat. Nach 
meinen bisherigen Erfahrungen sind Landpflanzen geeigneter. Als Medien 
wurden unter anderem benutzt: Rohrzucker 7-, 10- und 20%ig; Preß- 
saft der betreffenden Pflanze; Paraffinum liquidum und Zedernholzöl. 
Bei 9 von im ganzen 18 untersuchten Objekten blieb die Granastruktur 
erhalten (Abb. 19c und Taf. I, Fig. 7 und 8); die oben beschriebenen 
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Unterschiede in der Größe der Grana aus Schwammparenchym und 
Palisaden sind ebenso gut zu erkennen wie in Schnitten und Total- 
präparaten (Abb. 19c). Öfters werden allerdings die Grana stärker 
lichtbrechend und dunkler grün (vgl. S. 145), aber bei manchen Pflanzen 
sind die isolierten Chloroplasten von sicher lebenden nicht zu unter- 
scheiden. Das später näher zu beschreibende unterschiedliche Verhalten 
der Plastiden bei den einzelnen Pflanzen weist darauf hin, daß das 
Stroma nicht überall gleich beschaffen sein kann. Von besonderem 
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Abb. 20.a, b Bryonia dioica, c,d Impatiens parviflora. Abgezogene Epidermen der Blattunter- 
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seite; a und c in 5 %iger Rohrzuckerlösung, b und d auf Objektträger aufgespannt, getrocknet 
und in Zedernholzöl eingeschlossen; einige Chloroplasten gezerrt und gerissen. In b und ¢ 
sind Stärkekörner erkennbar. Pfeil in c: Peripherie des Zeilkerns. 
Interesse sind diejenigen Fälle, in denen die Grana im ersten Augenblick 
nach Übertragung in eines der genannten Medien zwar erhalten bleiben, 
die einzelnen Körnchen aber, offenbar infolge Quellung oder Lösung des 
Stroma auseinandergetrieben werden (vgl. 8. 159 und Anm. 1 dortselbst). 
Hier kann man jetzt sehr schön ihre Grünfärbung und die völlige Farb- 
losigkeit des Stroma erkennen. Man muß vielfach sehr schnell beob- 
achten, da bald die von Menke (1934 a) beschriebene Myelinbildung 
eintritt und die Grana dann als solche nicht mehr erkennbar sind. 
Die unter dem Deckglas mit Vaselineabschluß in Rohrzuckerlösungen 
eingetragenen Chloroplasten haben Struktur und Farbe bis jetzt 3 Monate 
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lang behalten. (Das ist nicht verwunderlich, berichtet doch schon 
LUBIMENKO (nach PrıestLy 1929), daß in 2—5% igen Glukoselösungen 
mit Asparaginzusatz isolierte Chloroplasten „anscheinend unverändert‘ 
und grün während 9 Monaten aufbewahrt werden: konnten.) In Paraf- 
finum liquidum erbleichen dagegen die Grana zum Teil bis zur völligen 
Farblosigkeit, sind aber als solche vom Stroma noch gut zu unterscheiden. 
Sie sehen kompakt aus. Die Grana sind also keine Vakuolen, die das 
Chlorophyll als zähflüssige Masse enthalten, wie ScHIMPER meinte, 
sondern aus Eiweiß (Ma Anm. 1, S. 156) und Lipoiden (WIELER, ebenda) 
bestehende Körper, an welch erstere im Anschluß an die heute von den 
Chlorophyllforschern (LUBIMENKO, WILLSTÄTTER und StoLL, Noack, 
Mestke, Baas-BEcKING und ScHÜLER) vertretene Vorstellung das 
Chlorophyll molekular adsorbiert oder chemisch gebunden! ist. Drei 
mikroskopisch sichtbare Elemente sind also in einem Chloroplasten vor- 
handen: 1. Das farblose Stroma, 2. die darin eingelagerten ,,Grana‘, 
3. die in den Grana eingelagerten Farbstoffe. 

Auch die jetzt zu besprechenden Ergebnisse an fixierten Chloro- 
plasten zeigen, daß in den Grana keine mit dem Blattfarbstoff erfüllte 
Vakuolen vorliegen. Meine Befunde stehen hier ebenfalls im Gegensatz 
zu denjenigen DouTRELIGNEs, die nach der Fixierung mit Jodjodkali 
zwar eine „ziemlich ähnliche‘ Struktur beobachtete wie vor der Fixie- 
rung, im übrigen aber feststellt (S. 891), daß selbst die besten Fixierungs- 
gemische nicht imstande sind, die Chloroplastenstruktur normal zu 
erhalten. (So erhält DOUTRELIGNE nach Fixierung mit Lewrrzky die 
bekannte — vgl. S. 153 — Streifung.) Eine vollkommen naturgetreue 
Fixierung erhielt ich zum Beispiel mit Chrom-Osmiumsäure und 2%iger 
Osmiumsäure bei einer. ganzen Reihe von Pflanzen. Ferner fixierte 
zu meinem eigenen Erstaunen auch absoluter Alkohol unter Erhalt 
der Ganastruktur. Hier tritt bald Entfärbung der Grana ein, die 
aber wie bei den in Paraffinum liquidum aufbewahrten Chloroplasten 
als solche deutlich erkennbar bleiben. Dasselbe ist der Fall bei Chrom- 
Osmiumsäurematerial, das in Kanadabalsam übergeführt wurde. Es 
bleiben also keine Vakuolen zurück. 

Die Möglichkeit, mit Alkohol zu fixieren, brachte mich auf den Ge- 
danken, daß auch durch einfaches Trocknen die Granastruktur erhalten 
bleiben müsse. So kam ich auf ein Verfahren, nach dem sich leicht im 
natürlichen Grün gefärbte Dauerpräparate von Chloroplasten herstellen 
lassen. Entweder macht man Ausstriche von Blättern, die mit Nadeln 
fein zerzupft werden, oder man spannt unterseitige Epidermen von 
Pflanzen, die hier schön ausgebildete Chloroplasten enthalten (vgl. S. 140). 
— nach dem Abziehen vom Blatt mit einer Pinzette —, mit der Innenseite 
1 WIELER (a. a. O.) legt besonderen Wert auf den Nachweis von Lipoiden in den 


Grana, indem er noch an der heute verlassenen Vorstellung Sterns (Z. Bot. 1921), 
daß das Chlorophyll molekulardispers gelöst im Blatt vorhanden sein müsse, festhält. 
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auf den Objektträger auf. In beiden Fällen trockne man schnell durch 
Hin- und Herfächeln. Wie bei Bakterienpräparaten kann man ohne 
Deckglas beobachten, wobei man anstatt Zedernholzél (das aber unbe- 
schadet nach der Untersuchung auf dem Objektträger eintrocknen kann) 
zweckmäßigerweise Anisol (METZNER-ZIMMERMANN 1928) wählt, das 
ebenfalls die Grana nicht entfärbt, nach Gebrauch aber schnell restlos 
verdunstet. Bedeckt man mit Kanadabalsam und Deckglas, so wird 
das Chlorophyll natürlich in kurzer Zeit aus den Grana herausgelöst. 
Das kann man aber verhindern durch EinschluB in Zedernholzél, welches 
auch unter dem Deckglas nach einiger Zeit erhärtet. In solchen (Abb. 20 
b, d) wie in den unbedeckten Ausstrichpräparaten (Abb. 19 d) sind die 
Grana bis jetzt — 5 Monate — grün geblieben. 

Nach diesen Erfahrungen kann es nicht verwundern, daß auch an 
— vorher in Wasser aufgeweichtem — Herbarmaterial an Ausstrich- 
präparaten die vollkommene Erhaltung der grünen Grana festgestellt 
werden kann. 

IV. Die wahre Natur der ,,Grana“. 

Die regelmäßigen Grana, welche man in den lebenden und unver- 
sehrten Chloroplasten so vieler Pflanzen sehen kann, wurden von allen 
Forschern bisher ohne weitere Erörterung als kleine Kugeln bzw. als 
Chlorophyll enthaltende Vakuolen aufgefaßt. Auch ich war zuerst, 
ohne mich besonders mit der Frage nach der Gestalt der Grana abzu- 
geben, von dieser selbstverständlich erscheinenden Vorstellung beherrscht. 
Bei Betrachtung der großen Grana von Lithops und Eranthemum aber 
kam ich in Kombination mit der von Rosanorr entdeckten (HOFMEISTER 
1867) und in der Folgezeit von Schmitz (1882), KLeBs (1883), MEYER 
(a. a. O.), HABERLANDT (1888) ebenfalls gesehenen Streifung anomaler 
Chloroplasten auf folgenden Gedanken: Die Grana sind möglicherweise 
gar keine Kugeln bzw. kugelige Vakuolen, sondern Scheiben. Diese 
er pa liegen gerichtet, und zwar parallel zur Oberfläche der meistens 
linsenférmigen und vorwiegend in Aufsicht genauer untersuchten Pla- 
stiden. Die Streifen anomaler Chloroplasten sind nichts anderes als 
diese Scheiben selbst, reihenweise ,,umgekippt‘‘, so daß sie jetzt den 
Anblick von Strichen bieten müssen. 


A. Nachweis der gerichteten Scheiben. 
1. Bei Chloroplasten in Seitenansicht. 

Es galt nun in erster Linie, subjektiv wie objektiv das Vorhandensein 
der Streifen oder Striche an normalen Chloroplasten in Profilstellung 
nachzuweisen. Dagegen trat die Frage nach der Richtigkeit der Annahme 
über das Entstehen der Streifung anomaler Chloroplasten, so wesent- 
lich sie beim Zustandekommen der Vorstellung der Scheiben gewesen 
war, in den Hintergrund (vgl. S. 160). Man mag einwenden, daß diese 
Streifung doch schon früher hätte gesehen werden müssen. Aber die 








E. Heitz: 


bisherigen Beobachter haben naturgemäß den Seitenansichten der 
Chloroplasten bei der Untersuchung der Grana nur geringe Aufmerksam- 
keit geschenkt. Infolge der viel zahlreicher als bei der Flächenansicht 
übereinander gelagerten Schichten und der mannigfaltigen Reflexion 
des Lichtes sind hier im allgemeinen die Grana nur undeutlich zu er- 
kennen. Bei nicht allzu langem Verweilen erscheinen in dieser Stellung 
die Chloroplasten oft fast gleichmäßig grün, auch wenn in derselben Zelle 
die Aufsichten die Grana sehr schön zeigen. 

Bald gelang es, eine ganze Reihe von Pflanzen aufzufinden, bei 
welchen nicht nur an Schnitten, sondern sogar bei Beobachtung durch 
das intakte Blatt hindurch sowohl die Streifung als auch in diesen Streifen 
deutlich abgesetzte Striche von der Länge des Granadurchmessers 
und deutlich geringerer Dicke einwandfrei feststellbar waren. Die von 
diesen Pflanzen geeigneten seien, bevor ich auf das Hauptobjekt, Sela- 
ginella, eingehe, zusammengestellt. Natürlich gelingt die einwandfreie 
Beobachtung nur bei vereinzelten Chloroplasten (! vor dem Namen 
bedeutet, daß bei der betreffenden Pflanze auch die Farblosigkeit des 
Stroma feststellbar ist; vgl. S. 145). 





A. Schnitte (meistens Flächenschnitte, 
Schwammparenchym ). 
! Urginea maritima 

Hartwegia purpurea 

Euphorbia mauritanica 

Lithops Lesleyi 

Colocasia violacea 

Spathicarpa sagittifolia (Epidermis) 

Gesneria bul 

! Plectranthus purpuratus 
Majanthemum bifolium 
Asarum europaeum 

! Acanthus Alexandrae 

! Plantago major 

Senecio suaveolens 

Vicia unijuga 

Bryonia dioica (Epid. abgezogen) 

! Vinca minor 

C. Totalpräparate (einzellschichtige 

Blätter). 

Mnium punctatum (3>—4 Wochen im 
Hintergrund des Zimmers gewach- 
sen und etioliert) 

Physcomitrium pyriforme (Zimmer- 
kultur, Tisch am Fenster) 

! Hypnum-Arten (etioliert) 
Todea superba 
Hymenophylium 





B. Totalpräparate ( Beobachtung von der 
Blattunterseite aus). 

Eucharis grandiflora (Schwammparen- 
chym; auf Plasmastrang) 

! Aglaonema costatum (epidermale 
Rippenzelle in Randnähe) 

Mikania Sanderae (Schwammparen- 
chym). 

! Eranthemum leuconeurum (Schwamm- 
parenchym, bes. in der Nähe der 
Zystolithen führenden Zellen) 

! Cardamine lyrata (Epidermis über der 
Rippe) 

Zacyntha verrucosa (Keimblätter einer 
Zimmerpflanze; subepidermale Rip- 
penzelle) 

! Composite (unbestimmt; subepiderm. 
Rippenzelle) 

! Galium Mollugo (Nebenzelle von Spalt- 
öffnung und andere Epidermis- 
zellen) 

Majanthemum bifolium (subepidermale 
Rippenzelle) 

Tradescantia virginica (subepidermale 
Zellen; längs, seitlich der Rippen) 


.. 


D. Totalpräparate (Wasserpflanzen). 
! Utricularia coerulea 
! Cabomba caroliniana (von Unterseite 
aus; Blattrand) 
Ceratopteris (zarte Blätter, Epidermis 
der Oberseite). 
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Diese Liste enthält nur eine Auswahl derjenigen bestgeeigneten 
Pflanzen, bei welchen ich bei wiederholter Untersuchung zu verschie- 
denen Zeiten die Scheibchen an Chloroplasten in Profilstellung beob- 
achten konnte. Bei fast allen wurde wieder auf das Vorhandensein 
von Chondriosomen, normalen Kernen und Plasmastrémung geachtet. 
In Zukunft werden sich wohl noch eine ganze Reihe von Pflanzen auf- 
finden lassen, die ebenso geeignet sind. Als objektive Belege gebe ich 
drei Aufnahmen an dem einzellschichtigen Blatt von Todea superba 
(Taf. I, Fig. 4—6). Bei vielen Chloro- 
plasten sind die Streifen deutlich zu er- 
kennen. Der Unterschied zwischen diesen 
Seitenansichten und den Aufsichten i 
(Fig. 1) ist sehr klar. Daß es sich bei j 
der Streifung nicht etwa um eine Schädi- 
gung der Chloroplasten handelt, zeigt i 
der bei T'odea leicht beobachtbare, große, | 
grob gekörnelte Zellkern (der immer 
dieses Aussehen hat, gleichgültig, ob die 
Blättchen in Wasser, 6 %iger Rohrzucker- 
lösung, Paraffinum liquidum oder direkt 
mit Immersionsöl bedeckt ohne Deckglas } 
untersucht werden). Bei einigen Chloro- | 





ur: 
plasten sind deutlich (vgl. Deckblatt) LS 
abgesetzte Striche in den Streifen zu Ÿ SE 
erkennen. ! 4 
Von Phanerogamen sind wieder solche Abb. 21. Intaktes Blattstück einer 


unbestimmten Composite von der 


besonders brauchbar, deren Epidermen 
Chloroplasten enthalten. Als besonders 
günstig erwiesen sich Impatiens parviflora 
und. Bryonia dioica. Sehr gut aber, bes- 


Unterseite aus beobachtet, subepider- 
male Rippenzelle; links drei Chloro- 
plasten in Aufsicht, zwei derselben in 
Plasmasträngen, rechts zwei Chloro- 
plasten in Seitenansicht, ebenfalls 
in Plasmasträngen. In der Mitte Zell- 


ser als bei den ebengenannten Pflanzen  kerne mit Nukleolus. Komp. Ok. 12. 
und bei T'odea, gelang bei Beobachtung 

durch das intakte Blatt hindurch der Nachweis der Scheibchen bei 
zwei Pflanzen, Cardamina lyrata und einer unbestimmbaren Composite 1. 
Bei beiden Objekten war es möglich, denselben Chloroplasten in der 
lebhaften Plasmaströmung abwechselnd in Aufsicht mit Kreisen und in 
Seitenansicht mit Strichen zu beobachten (Abb. 21). 

Die photographische Aufnahme der Scheibehen in Seitenansicht ist 
nicht leicht. Ich war gerade dabei, aus der oben gegebenen Liste weitere 
Pflanzen auszusuchen, die hierfür einigermaßen geeignet waren, als 
mir nach langem Suchen endlich ein weiteres Objekt in die Hände 
kam, das hervorragend zur subjektiven wie objektiven Feststellung der 

1 Die sehr zartblättrige Pflanze trat in einem Mnium undulatum-Rasen im 
Gewächshaus auf. Bei der Kultur ging sie leider ein, bevor sie zur Blüte kam. 
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Chlorophyliplättchen geeignet ist, die Gattung Selaginella'. Von 8 unter- 
suchten Arten sind in gleicher Weise brauchbar: S. Watsoniana, S. grandis 
and S. Willdenowii. 

Seit den Untersuchungen HABERLANDT=s (1888) und Russows (zitiert 
nach HABERLANDT) ist bekannt, daß die Blattzellen der Selaginella- Arten 
I oder 2 große muldenförmige Chromatophoren enthalten. In den aus- 
gewachsenen Zellen liegen die 
(schon von HABERLANDT beob- 
achteten, vgl. Einleitung) Grana 
so dicht, daß eine Untersuchung 
dieser Pflanzengruppe wenig loh- 
nend erschien. Anders verhalten 
sich dagegen die Blättchen junger 
Sporophyllstände, in denen riesige 
Chloroplasten von 70—80z Länge 
vorhanden sind (Abb. 22). Hier 
treten, wenn auch Öl- und Stärke- 
einschlüsse manchmal etwas stö- 
ren, Chlorophyll,,körnchen“ von 
bedeutender Größe auf, doch 
geben Seitenansichten keine be- 
sonders günstigen Bilder. Als ich 
nun aber daran ging, sehr junge 
Blättchen ganz in der Nähe- der 
Sproßvegetationspunkte zu unter- 
suchen (am geeignetsten sind Blät- 
Abb. 22. Selaginella Watsuniana, Riesen- ter von etwa 1 mm Länge und 
en etündes Zellen der Blattfiäche. darunter), fand ich die Richtigkeit 

meiner Vorstellung in geradezu 
schematischer Weise bestätigt. Mühelos gelingt es, in ein und derselben 
Zelle den einen Chloroplasten in Aufsicht mit Kreisen, den anderen in 
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1 Während der Drucklegung machte mich Prof. WINKLER auf eine Arbeit von 
Ma [Bull. Torrey bot. Club 57 (1930)] aufmerksam, in der bei Selaginella apus 
außer Stärkekörnern spindelförmige, proteinhaltige (MınLons Reagenz) Körper in 
den Chloroplasten beschrieben werden. Ma glaubt, daß diese Körper ,,give rise to 
rudimentary starch grains“. Ihre wahre, leicht feststellbare Natur als Chloro- 
phylischeiben konnte er nicht erkennen, da kein lebendes, sondern nur fixiertes 
und gefärbtes Material untersucht wurde. — Auch WIELER hat neuerdings |Proto- 
plasma (Berl.) 26 (1936)] eine Selaginella-Art untersucht. (Er tritt für die Grana- 
lehre ein und belegt seine Ansicht durch die Reproduktion einiger Figuren von 
A.MEYER 1883.) Er hat wie HABERLANDT offenbar nur ältere Blätter untersucht und 
deshalb die Chlorophylischeiben nicht erkannt. Seine Auffassung, die Grana befänden 
sich nur in der äußeren Schicht des Chloroplasten, ist wie die gleiche von ZIRKLE, 
Priestiey und [reine [ Ann. of Bot. 21 (1907)], Kıyonara [ J. of Fac. of Sc. Tokyo 4 
(1935)] durch meine Abb. 21, 23a, b, sowie Tafel I, Fig. 4, 5, 8, 13—20 widerlegt. 
Auch DouTRELIGNE hat sich bereits gegen diese Vorstellung gewandt (a. a. O.). 
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Seitenansicht mit Strichen von der Größe der Kreisdurchmesser zu beob- 
achten (Abb. 23! und TafelI, Fig. 15—16, Zelle 2). Ferner kann man mit 
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Abb. 23 a, c, d Selaginella grandis, b Selaginella Watsoniana. Intakte 1,0—1,2 mm lange 
Blättchen nahe dem Sproßvegetationspunkt; Basiszellen der Blattfläche (a, b) und der 
Rippe (c, d). Von den am Zellkern liegenden Chloroplasten in a und b der eine in Aufsicht. 
der andere in Seitenansicht. d Derselbe Chloroplast wie in e nach etwa 1 Stunde mit 
amöboider Gestaltsveränderung des Stroma, unten rechts vier Scheiben in Seitenansicht. 


a Komp. Ok. 8. b Komp. Ok. 12, 


derselben Leichtigkeit an einem 
einzigen Chloroplasten gleichzeitig 
Kreise und -Striche sehen; stellt 
man mit der Mikrometerschraube 
auf die Muldenfläche ein, so nimmt 
man in farblosem Stroma liegende 
hellgrüne Kreise wahr; betrachtet 
man dagegen die in der Blick- 
richtung hinab- oder hinaufziehen- 
den Teile, so erblickt man tief- 
dunkelgrüne Striche (Taf. I, Fig. 13 
bis 14, Zelle 1 und Fig. 15—16, 
Zelle 7 links). Von den 30 in den 
Fig. 17—20, Taf. I bei 4 verschiede- 
nen Einstellungen aufgenommenen 
Chromatophoren sind 15 in dieser 
Weise verfolgbar (vgl. dazu die 


1 Die Figuren a und b aus Abb. 23 
ähneln ganz auffallend denjenigen von 





a 


c, d Komp. Ok. 6. 





Abb. 24. Selaginella 
grandis, wie Abb. 23. 
In der oberen Zelle 
von a zwischen den 
zwei Chloroplasten 
Zellkern mit Nukle- 
olus. In b links oben 
Chloroplast, in wel- 
chem eine der Chlor- 
phylischeiben einen 
Durchmesser von 
2,4 a besitzt. 


WEIER (z. B. Proc. nat. Acad. Sci. U.S.A. 1930, Biol. Bull. Mar. biol. Labor. Wood’s 
Hole 1932) von mit der Gozar-Technik behandelten Chloroplasten aus spermato- 
genen Zellen. Es ist wahrscheinlich, daß hier ebenfalls besonders große Chloro- 
phylischeiben vorkommen — was dann wohl gegen die Homologie der Plastiden 


mit dex: GorGI-Apparat der Tiere spräche. 
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Tafelerklarung). Verschiedene Kerne (besonders Nr. 10, 13 und 14; 
vgl. Deckblatt), in denen iiberall die Nukleolen zu erkennen sind, zeigen 
die Gesundheit und Unversehrtheit der Zellen an. 

Die Chlorophylischeiben lassen sich auch schön in den epidermalen 
Rippenzellen dieser jungen Blätter beobachten (Abb. 23, 24a). Das 
Stroma führt hier amöboide Bewegungen aus (Abb. 23 c, d), und manch 
mal sieht man dann in etwas aufgeklappten Teilen (d, rechts unten) 
die grünen Kreise als dunkelgrüne Striche. In den Blattzellen erreichen 
die Scheibehen, wie schon früher erwähnt wurde (S. 147), gar nicht 
selten den beträchtlichen Durchmesser von 2. und mehr (Abb. 24 b). 


2. Bei Chloroplasten, die durch Stärke gedehnt sind. 

Wenn ein flach linsenförmiger Chloroplast durch große Stärke- 
körner gedehnt wird, muß man auch bei Aufsicht auf ihn am Rande 
einzelne Chlorophylischeiben in Seitenansicht erhalten und dann leicht 
erkennen können, ob es sich bei den Grana um Kugeln oder Scheiben 
handelt. Von dieser Möglichkeit letztere nachzuweisen versprach ich 
mir anfangs sehr viel, verfolgte diesen Weg aber nicht besonders intensiv 
weiter, als ich auf die Selaginella-Arten gestoßen war, vor allem aber, 
weil bei großer Stärkeanhäufung die ganze Masse der Chlorophyllgrana 
auch bei der Ausbildung von großen Stärkekörnern einseitig aufsitzen 
bleibt und die Körnchen nicht allgemein weit voneinander entfernt 
werden, wie ich das zuerst vermutet hatte. Immerhin gelangen mir 
einwandfreie Beobachtungen bei Tricyrtis hirta, Duvernoya Dewevrei 
und bei Poroglossum muscosum. Bei dieser Orchidee konnten auch 
Aufnahmen gemacht werden (Taf. I, Fig. 9—12). Fig. 9 und 10 zeigen 
die Aufsichten mit verhältnismäßig großen Grana und Fig. 11 acht, 
Fig. 12 drei der Peripherie des Stärkekorns aufsitzende Striche (vgl. 
Deckblatt). 

Dieselbe Art des Nachweises von Scheiben besteht natürlich auch bei 
Chloroplasten, die nicht, wie das im allgemeinen der Fall ist, flach- 
linsenförmig sind, sondern stark plankonvex und fast kugelig. Sie 
scheinen besonders bei Schattenpflanzen vorhanden zu sein, was aber 
noch genauerer Untersuchung bedarf. Derartige Plastiden fand ich bei 
Aspidistra elatior und der Acanthacee Peristrophe spec. Bei diesen Pflanzen 
sind (im Gegensatz zu den vielen übrigen) die Chloroplasten sehr deutlich 
umrandet, und manchmal gelingt es, diese Ränder in einzelne Striche 
aufzulösen, die nichts anderes sein können als die Chlorophylischeiben 
in Seitenansicht (Abb. 25). Auch diese Verhältnisse wurden noch nicht 
sehr eingehend verfolgt. 


3. An isolierten Chloroplasten. 
Nachdem die Isolierung der Chloroplasten unter vollkommener 
Erhaltung der Grana gelungen war (S. 150), lag es nahe, auch an solchen 
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Chloroplasten in Profilstellung den Nachweis fiir die Scheibennatur der 
Grana zu erbringen. Folgende Pflanzen wurden genauer untersucht: 

Masdevallia tovarensis 

Dasylirion serratifolium 

Eranthemum leuconeurum 

Pseuderanthemum spec. 

Acanthus Alexandrae 

Equisetum giganteum. 

Es handelte sich dabei nur um die grundsätzliche Feststellung und 
um einige Stichproben. Sicherlich werden sich noch viele Pflanzen, die 
Chloroplasten mittlerer Größe mit nicht zu kleinen und nicht zu eng 
gelagerten Grana finden lassen, die für diesen Zweck geeignet sind. Am 
besten isoliert man in Rohrzuckerlösungen und nicht in Paraffinum 
liquidum auch bei Pflanzen, bei denen das möglich ist. Denn es kommt 
auf die gute Bewegbarkeit der isolierten Plastiden an. Man schwemmt 


Abb. 25. Aspidistra elatior. Chloroplast aus der 4. subepidermalen Schicht 
(von Oberseite ab), am Rande desselben in der Blickrichtung liegende 
Chlorophylischeiben. Komp. Ok. 12. 





reichlich Chloroplasten in so viel Flüssigkeit auf, daß das Deckglas, dem 
Objektträger satt, doch nicht zu fest, aufsitzt. Während der Beobach- 
tung gelingt es leicht, durch sanften Nadeldruck auf das Deckglas, den- 
selben Chloroplasten abwechselnd in Flächen- und Profilstellung zu 
bringen und entsprechend Kreise und Striche zu beobachten (Taf. I, 
Fig. 7 und 8). Oft genügen auch spontan auftretende Strömungen, 
um den Stellungswechsel herbeizuführen. Als besonders geeignet er- 
wies sich Acanthus Alexandrae. 

Da bei manchen Pflanzen durch die Isolierung die Scheiben frei 
werden! (Abb. 19c, d), war die Möglichkeit gegeben, diese selbst in Auf- 
sicht und in Seitenansicht zu betrachten. Das gelang bei Aspidistra. 

Die Ergebnisse dieses Abschnitts sind wohl auch ohne die unter 1 und 2 
erhaltenen beweisend, da man gegen den Isolierungsbefund kaum den 
Einwand machen wird, daß vorher vorhandene Kugeln zu in einer 
bestimmten Chloroplastenebene sich orientierenden Scheiben deformiert 
worden seien. 


1 Solche isolierten Chlorophylischeiben und nicht etwa beliebige Chloroplasten- 
trümmer lagen zweifellos Noack [Biochem. Z. 183, 142f. (1927)] in seinen wäßrigen 
Extrakten zerriebener Blätter vor. Noack beobachtete in der durch Zentrifugieren 
angesammelten grünen Masse der Filtrate ,,mit Ölimmersion untersucht, nur feinste 
grüne, in farbloser Flüssigkeit suspendierte, runde (von H. ausgez.) Teilchen..., 
die weit kleiner als die Chloroplasten waren“. — Durch Trocknen auf dem Objekt- 
träger fixierte und dabei aus den Chloroplasten isolierte Grana (s. S. 151) zeigten 
im Lumineszenzmikroskop (bei Prof. KüHLER-Jena) deutliche Rotfluoreszenz, wie 
sie entsprechend Noack (a. a. O.) an den erwähnten getrockneten Zentrifugaten 
bereits festgestellt hat. Vgl. außerdem den Nachtrag S. 163. 
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B. Die Streifung anomaler Chloroplasten. 


Das schon lange bekannte Streifigwerden pathologisch veränderter 
Chloroplasten (S. 153) war wesentlich für das Zustandekommen der 
Vorstellung der gerichteten Chlorophylischeiben. Durch den Nachweis 
der Scheiben ist aber nicht zugleich ein Beweis für die oben gegebene 
Erklärung der Streifen erbracht. Es wäre möglich, daß die Scheiben 
nicht umkippen — eine Annahme, für die mir zunächst eine Begründung 
fehlte —, sondern daß sie zu mehr oder weniger bälkchenförmigen Ge- 
bilden deformiert werden. Das Umkippen wäre bewiesen, wenn streifig 





Abb. 26. Abb. 27. 


Abb. 26. Euphorbia mauritanica. Chloroplasten mit Stärkekörnern (Grana nur in a ein- 
gezeichnet). a normal, in Aufsicht, b reversibel geschädigt, Stärke um 90° gedreht, c normal 
in Seitenansicht. Komp. Ok. 8. 


Abb. 27. Mnium punctatum, Blättchen. Zelle, die an geschädigte angrenzt. Grana nur in 

dem untersten Chloroplasten.zum Teil zu erkennen. In etwa 8 Chloroplasten liegt die 

Stärke noch normal (verschieden große Kreise), in dem einen Chloroplasten links dagegen 
umgekippt (linsenförmig). 


gewordene Chloroplasten in Seitenansicht anstatt der Striche (wie in 
normalen) jetzt Scheiben erkennen ließen. Diesen Nachweis konnte ich 
bis jetzt noch nicht erbringen. (Unverständlich bliebe übrigens dann 
noch die vielfach beschriebene und abgebildete ,,krummradiale“ Strei- 
fung, wie sie in einem Chloroplasten auf Taf. I, Fig. 2 zu erkennen ist.) 

Eine Stütze für die Richtigkeit der Annahme bildet aber folgende 
Beobachtung. Bei zahlreichen Pflanzen kann man sehen, wie an in 
Wasser isolierten Chloroplasten oder solchen in gedrückten oder ver- 
letzten Zellen die vorher schwer erkennbare, kreisrunde Stärke gut 
erkennbar, linsenförmig und stark lichtbrechend wird (Abb. 26 und 27). 
Die Stärkekörner sehen dann ganz so aus wie bei normalen, in Seiten- 
ansicht betrachteten Chloroplasten (Abb. 26 c). Da eine Deformierung 
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der Stärkekörner nicht in Frage kommt, kann man die Bilder nur durch 
Drehung der Stärke um etwa 90° erklären!. Diese wieder wird wohl 
durch eine (in der Abbildung erkennbare) Kontraktion der Chloroplasten 
herbeigeführt. Sind die Stärkekörner sehr klein und zahlreich, so kann 
eine Streifung zustande kommen, die der Chlorophylischeibenstreifung 
sehr ähnlich sieht. Wie diese (KLEBs a. a. O.) ist auch die durch die 
Drehung der Stärkekörner hervorgerufene reversibel, wovon ich mich 
in einem Falle einwandfrei überzeugen konnte. 


V. Chlorophylischeiben und Chloroplastenphysiologie. 


Die Einlagerung des Chlorophylis im Chloroplasten in Scheiben 
anstatt in Kugeln ist offenbar in zweifacher Weise von Bedeutung. 
Erstens wird dadurch eine größere Oberfläche erhalten als bei Aufteilung 
derselben Chlorophyllmenge in Kugeln. Die Kohlensäure gelangt so 
leichter an den Assimilationsort, und die Assimilationsprodukte werden 
schneller aus diesem in das Stroma, den alleinigen Ort der Stärke- 
bildung, herausdiffundieren können. Nun liegen aber die Scheiben 
parallel zur Oberfläche des linsenförmigen Chloroplasten. Dadurch wird 
die Oberfläche der strukturellen Assimilationseinheiten im Querschnitt 
des Chloroplasten viel kleiner als in seinem Flächenschnitt. Demzufolge 
muß die Parastrophe (Lichtschutzstellung) sich viel besser auswirken, 
als wenn Kugeln vorhanden wären, und als wenn die Scheiben unregel- 
mäßig durcheinander lägen. In der Oberflächenvergrößerung im all- 
gemeinen und in der Oberflächenverkleinerung in der einen Richtung 
im Chloroplasten scheint also die Bedeutung der gerichteten Chlorophyll- 
scheiben, dieser im Pflanzenreich einzig dastehenden Struktur ? eines 
Zellbestandteiles, zu liegen. 

Es ist wohl selbstverständlich, daß nur Chloroplasten, deren Chloro- 
phylischeiben unversehrt sind, zu assimilieren vermögen. Es wäre von 
Interesse zu wissen, ob auch schon eine leichte Störung in der Beschaffen- 
heit der Scheiben bzw. des Stroma, wie sie auf S. 145 erwähnt worden 
ist (Abb. 10), die Assimilation verhindert. 


1 Solche Chloroplasten mit anomal liegender Stärke sind sicher schon oft ge- 
sehen, aber nicht als pathologisch verändert erkannt worden. Die in viele Lehr- 
und Handbücher übergegangene, bekannte Abbildung STRASBURGERS (Chlorophyll- 
körner von Funaria mit Stärkekörnchen) zeigt in der Tat solche geschädigte 
Chloroplasten; denn auch bei Funaria erscheint die Stärke nicht strich-, sondern 
linsenförmig bei Chloroplasten in Aufsicht, wie sie die Abbildung zeigt. 

2 In der vorläufigen Mitteilung (s. S. 367, 1936) habe ich die gerichteten Scheiben 
mit den submikroskopischen Mizellen pflanzlicher Membranen verglichen. Neuer- 
dings haben aber Frey-Wyssiine (1936) und Bonner (1935) gezeigt, daß die 
Mizellen nicht backsteinartig (wie das für die Chlorophylischeiben zutrifft) ge- 
schichtet sind, sondern durch Haftpunkte (FREY-WyssLING) zu einem Raumgitter 
zusammengehalten werden. 


Planta Bd. 26. 11 
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Eine weitere Frage erhebt sich bezüglich der Größe der Chlorophyll- 
scheiben. Es fällt auf, daß sie nie submikroskopische Größe besitzen. 
(Ich habe auch bei Pflanzen, bei welchen SCHIMPER die Grana nicht 
finden konnte, diese einwandfrei nachweisen können, worüber später 
berichtet werden soll.) Diese Tatsache wird vielleicht mit dem Mecha- 
nismus der Assimilation zusammenhängen. Hier taucht die weitere 
— schon an sich naheliegende — Frage auf, ob die Chlorophyllscheiben 
mit den von EMERSON und ARNOLD (1932) sowie GAFFRON und WoHL 
(1936) gefundenen Assimilationseinheiten, die 1000—2500 Chlorophyll- 
moleküle enthalten, identisch sind. Die Größe der Scheiben besagt 
allein nichts, denn erstens sind in den Scheiben, wie gezeigt wurde, noch 
beträchtliche Substanzmengen außer dem Chlorophyll enthalten, und 
ferner wäre es möglich, daß der Farbstoff — indem das Prinzip der 
Oberflächenvergrößerung noch weiter getrieben wird — nur in den 
äußeren Schichten eingelagert ist. In einer kurzen Mitteilung lehnt 
Baas-BECKING (1935) die Identität von Grana und Assimilationseinheit 
ab. Es war ihm aber noch nicht bekannt, daß keine Kugeln, sondern 
Scheiben vorliegen. Vielleicht gelingt es, durch einen Vergleich von 
Größe der Grana und Assimilationseinheit bei verschiedenen Arten einen 
Entscheid herbeizuführen. In diesem Zusammenhang ist eine Arbeit 
von ARNOLD und KoHn (1935) von Interesse, nach welcher die Assimi- 
lationseinheiten bei einzelnen Arten verschieden groß sein können. 
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Erklärung der Doppeltafel. 


Vergrößerung, Photographie, Abzüge, wie auf S. 137 angegeben. 

1—6. Todea superba. Aufnahmen an Stücken der einzellschichtigen Blätter in 
4%iger Rohrzuckerlésung. 1 Chloroplasten in unversehrter Zelle, Aufsicht mit 
Scheiben (vgl. 4—5). 2 Verletzte Zelle, links und oberhalb des einen, normalen 
Chloroplasten mit Grana zwei mit Streifung; stellenweise sind in den Streifen ge- 
trennte Striche erkennbar (Deckblatt). In dem linken Chloroplasten Andeutung der 
„krummradialen‘‘ Streifung. 3 Geschädigte Zelle, die an verletzte grenzt. 6 Chloro- 
plasten mit Grana (Deckblatt), die übrigen mit deutlicher Streifung, die teilweise 
aus sehr klaren einzelnen Strichen zusa tzt ist. 4—5 Chloroplasten in 
unversehrten Zellen, Seitenansicht mit Streifen, in denen hie und da (Deckblatt) 
abgesetzte Striche zu erkennen sind. In 4 in der Ecke der unteren Zelle der große 
Zellkern. In 5 zwei Chloroplasten in Aufsicht mit Scheiben. 

7,8. Eranthemum leuconeurum. In 6%iger Rohrzuckerlösung durch Zerzupfen 
von Blattstücken isolierte Chloroplasten (vgl. dazu Textabbildung 13¢d, ); 7 Auf- 
sicht, 8 Seitenansicht. 

9—12. Poroglossum muscosum. Blattquerschnitte in 4%iger Rohrzucker- 
lésung, unversehrte Zellen; in 9 zwischen den 2 Chloroplasten in der Mitte Chon- 
driosomen sichtbar (Deckblatt). In den Chloroplasten sehr große Stärkekörner, 
denen die Granamasse einseitig aufsitzt (10 oben). 9 und 10 Aufsicht mit Scheiben; 
11 und 12 Seitenansicht; an der Peripherie des Stärkekorns Striche (Deckblatt). 

13—20. Selaginella Watsoniana. Vom Vegetationspunkt abgetrennte, etwa 
1 mm große Oberblättchen in 4%iger Rohrzuckerlösung. 15, 16 Zellen aus der 
Teilungszone; 13, 14 und 17—20 aus der Streckungszone. 13, 14 sowie 15, 16 Ge- 
webestück bei 2, 17—20 bei 4 Einstellungen. In 17—20 sind Zellkerne. oft mit je 
1 Nucleolus, sichtbar, am besten 7710, 1810, 174-194, 181, 19%. Die Scheiben 
in Seitenansicht als Striche sind besonders gut zu erkennen in 15°, 15? (hier in 
derselben Zelle in dem anderen Chromatophor in Flächenstellung als Kreise in Auf- 
sicht), 167, 163%, 164, 165, 167, 1811, 204, 19%, 

In Fig. 17—20 sind in folgenden Zellen besonders gut in ein und demselben 
Chromatophor je nach der Einstellung zuerst Striche dann Scheiben zu erkennen: 
178, 18%, 172°—20® (nur sehr wenige Scheiben in 192° und 202), 1730209, 
18°—20%, 181-203. 1710-2099 (nur einige Striche in 1810), 171—20%, 171820", 
174—204, 17°—19*. 








Nachtrag (vgl. auch S. 159 Anmerkung). 


Die Floureszenz isolierter (aufgeschwemmter oder getrockneter) Chloro- 
phylischeiben läßt sich auch mit einfachsten Mitteln [Bogenlampe; 
10°/,iges CuSO,-Filter in 1 em Schichtdicke; Uvettglas (U. G. 1 Schott) 
im Diaphragma des (Glas-) Kondensors; Euphos-Deekglas (oder Gelb- 
filter auf dem Okular) ; Trockenobjektiv Zeiß 40 x , Okular 5 x ] feststellen. 

Zur Demonstration (mit denselben ebengenannten Mitteln) der Chloro- 
phylischeiben im lebenden Chloroplasten, ihrer ausschließlichen Fluores- 
zenz (also ausschließlichen Grünfärbung, vgl. S. 146) sind die jungen 
Blättchen von Selaginella grandis (und wohl dieser Pflanze allein) 
hervorragend geeignet. 











Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Botanischen und Pflanzenpathologischen Institut 
der Technischen Hochschule Miinchen.) 


UBER TEILUNGS- UND STRECKUNGSWUCHSSTOFFE. 


Von 
Karu RIPPEL. 
(Eingegangen am 20. September 1936.) 


1. 

In einer kürzlich erschienenen Arbeit befaßt sich J. Dacys (1936) 
anschließend an eine frühere Veröffentlichung (Dacys 1935) eingehend 
mit dem Wesen des Hefewuchsstoffes, nachdem E. ALMOSLECHNER (1934) 
diesen bereits näher charakterisiert und der NIELsENschen B-Gruppe 
eingereiht hatte. J. Dacys wirft nun die Frage auf, ob diesem Wuchs- 
stoff tatsächlich zellteilende Eigenschaft zukomme. 

Zur Beantwortung dieser Frage ist nichts besser geeignet als das 
Experiment. Impfen wir in eine wuchsstofffreie synthetische. Nährlösung 
Hefe ein, so können wir auch bei noch so langem Zuwarten keine Ver- 
mehrung der Hefezellen wahrnehmen. Geben wir jedoch dieser Nähr- 
lösung 1 cem eines wäßrigen Pflanzenauszuges zu, z. B. aus Vicia Faba- 
Keimlingen, so setzteineinsmillionenfache gehende Sprossung (= Teilung) 
ein, die derart intensiv verläuft, daß nach 48 Stunden aus etwa 1500 
eingeimpften Zellen sich bis zu 30 000 000 entwickeln können, wenn nur 
genügend Wuchsstoff vorhanden ist. Daß es sich hierbei um einen zell- 
teilenden Effekt handelt, dürfte eindeutig erwiesen sein. 

Die Bezeichnung ,,Hefe“-Wuchsstoff ist nicht sehr glücklich, gibt sie 
doch den Anschein, als würde lediglich die Hefe auf seinen Einfluß 
reagieren. Wir wissen aber, daß es kaum einen Mikroorganismus gibt, 
der durch die Gegenwart dieses Stoffes in seinem Wachstum nicht ge- 
fördert würde. Und da wir diesen im Bereiche der höheren Pflanzen 
allgemein verbreiteten Wuchsstoff mittels niederer Pflanzen nachweisen 
können, müssen wir wohl notwendigerweise folgern, daß es sich um einen 
Stoff handelt, der über das ganze Gewächsreich verbreitet ist und für das 
pflanzliche Wachstum eine generelle Bedeutung hat, um so mehr, als ja 
die biologischen Teste gerade in jenen Pflanzenteilen, die sich in intensivem 
Wachstum befinden, große Mengen dieses Wuchsstoffes anzeigen. 

Die Annahme von artspezifischen Wuchsstoffgruppen ist schon aus 
dieser Überlegung heraus unwahrscheinlich (vgl. auch H. Séprne 1936). 

Die Bezeichnung ,, Hefe“-Wuchsstoff ist historisch begründet, und es ist 
wohl zweckmaBiger von Teilungs- oder Vermehrungswuchsstoff zu sprechen 
(vgl. N. NIELSEN 1932, E. ALMOSLECHNER 1934 und F. Boas 1935). 

Wenn J. Dacys (1936) in dem sich in Teilung befindlichen Weiden- 
kambium diesen Stoff, verglichen mit ruhendem Kambium, nicht in 
vermehrtem Maße finden konnte, so ist das, wie Dacys ja selbst zugibt, 
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leicht damit erklärlich, daß dieser Wuchsstoff augenblicklich verbraucht 
wird. Dafür spricht auch die Tatsache, daß Dacys, veranlaßt durch 
die Untersuchungen von L. Jost (1893), im Kambium entknospter Zweige 
stets etwas mehr Wuchsstoff gefunden hat als im wachsenden Gewebe 
intakter Zweige. Offenbar ist mit dem wenigen lokal gegebenen Wuchs- 
stoff im Kambium ein zur Auslösung des Wachstums notwendiger 
Schwellenwert nicht gegeben, der aber durch Zufluß von den Knospen 
intakter Zweige im Frühjahr bald erreicht wird. 

Daß der fragliche Wuchsstoff, wie Dacys meint, im Kambium ge- 
bildet würde, ist unwahrscheinlich, hat doch L. Jost gezeigt, daß in 
den entknospten Zweigen kein Kambiumwachstum einsetzt. Die hierzu 
notwendigen Wuchsstoffquellen sind eben die treibenden Knospen. 

Diesem eben kurz geschilderten zellteilenden Effekt steht ein zell- 
streckender gegenüber, der von der Auzin-Gruppe ausgelöst wird. Nun 
stößt man in der Literatur verschiedentlich auf Angaben, die auch der 
Auzxin-Gruppe zellteilende Wirkung zuschreiben. In dieser kurzen Notiz 
soll nur auf die Untersuchungen von L. Jost (1935) eingegangen werden. 
Auf jene von F. S. Hammer (1929, 1932), R. Snow (1935), F. LarBACH 
(1935) und H. Söpıne (1936) u.a. sei hingewiesen. 

L. Jost findet bei seinen Versuchen mit Hülsen von Phaseolus und 
mit Vicia Faba, daß der B-Indolylessigsäure zellteilende Eigenschaft zu- 
komme. Jost findet aber auch — und das möchte ich hervorheben und 
wörtlich anführen —, „daß zweifellos ganz heterogene Stoffe, wie Indolyl- 
essigsäure einerseits, andere organische Säuren wie Zitronensäure, Neutral- 
salze wie Kochsalz und Kohlehydrate wie Lävulose Teilung auslösen‘. 

Da ist doch die Frage berechtigt: Wenn so viele und so verschieden- 
artige Stoffe eine Zellteilung bewirken, sogar reinstes Wasser (Jost), warum 
soll dann nicht auch Auxin in diesem Sinne eine Reizwirkung ausüben, 
ohne dabei seine spezifisch zellstreckende Eigenschaft einzubüßen? Dazu 
kommt noch die Tatsache, daß Jost die zellteilende Eigenschaft erst 
bei einer Konzentration feststellen konnte, die in der Natur wohl nie 
gegeben ist (ebenso besonders auch H. SübING, der reines Auxin auf 
das Kambium streute), während für die Zellstreckung eine solche von 
1: 100 000 000 genügt! Damit dürfte als sicher angenommen werden, daß 
das in der Natur gegebene Auxin kaum zu einem zellteilenden Einfluß 
ausreicht. 

II. 

Einleitend habe ich berichtet, daß Hefe in einer synthetischen Nähr- 
lösung, der etwas eines wäßrigen Pflanzenauszuges, z. B. von Vicia Faba, 
zugesetzt ist, sich üppig entwickelt. In einer anderen Versuchsreihe habe 
ich der gleichen Nährlösung statt des Pflanzenextraktes B-Indolylessig- 
säure! (Heteroauxin) in verschiedenen Konzentrationen zugegeben. 
Während im vergleichenden Kontrollkélbchen die eingeimpfte Hefe eine 


1 Für die Überlassung der ß-Indolylessigsäure sei Herrn Prof. Küez-Utrecht 
auch an dieser Stelle bestens gedankt. 
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reiche Ernte ergab, war das Wachstum in den Versuchskélbchen gleich Null 
(F. Köcı 1933). 

E. ALMOSLECHNER (1934) hat festgestellt, daß Ätherextrakte von 
Boletus edulis und Harn kein Hefewachstum bewirken. Durch eigene 
Versuche konnte ich zeigen, daß Ätherauszüge auch von Vicia Faba und 
Pisum sativum kein Hefewachstum auslösen konnten. Ebenso nicht bei 
M ycoderma spez., Phycomyces Blackesleeanus und Aspergillus niger. Da 
aber Auxin ätherlöslich und in den hier fraglichen Extrakten bestimmt 
enthalten ist (vgl. auch E. ALMosLECHNER 1934) und auch die Ver- 
suche mit reiner B-Indolylessigsäure (Heteroauxin) kein Hefewachstum 
erwirken konnten, ist einwandfrei erwiesen, daß die Auxingruppe auf 
die Sprossung (= Teilung) der Hefe keinen Einfluß hat. Für die von 
einigen Autoren (l.c.) beobachtete zellteilende Wirkung der Auxingruppe 
ist offenbar der gleiche Effekt verantwortlich, wie er bei den oben angeführten 
zahlreichen Stoffen allgemein festgestellt worden ist und als chemische Reiz- 
wirkung gedeutet werden kann. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, daß die Auxingruppe eine aus- 
gesprochen zellstreckende Eigenschaft besitzt, und daß die beobarhteten zell- 
teilenden Einflüsse keine spezifischen Merkmale darstellen. 

Da ,,Hefe‘*-Wuchsstoff einerseits in allen Pflanzen nachgewiesen werden 
kann !, besonders aber in jenen Pflanzenteilen, die sich in starkem Wachs- 
tum (= Zellteilung) befinden, andererseits aber auch dieser Wuchsstoff auf 
die verschiedensten pflanzlichen Organismen wachstumsfördernden Einfluß 
ausübt, besteht keine Veranlassung, an der zellteilenden Wirkung und der 
generellen Verbreitung dieses Stoffes zu zweifeln. 
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UNTERSUCHUNGEN MIT DER NUCLEALREAKTION 
AN KERN UND KERNTEILUNG. 
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REINHOLD SCHAEDE 
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(Eingegangen am 8. September 1936.) 


In einer Arbeit über das Artefaktproblem hatte ich auf Grund der 
Untersuchungen von DOUTRELIGNE (1933, S.62f.) mit der Nucleal- 
reaktion an Impatiens Balsamina und aus eigenen Beobachtungen den 
Schluß gezogen, daß es zwei Arten von Karyotin gebe (SCHAEDE 1935, 
S. 474, 476), nämlich nucleales und anucleales, die beide am Aufbau der 
Chromosomen beteiligt sind, deren Verteilung im Ruhekern aber ver- 
schieden sein kann je nach dem besonderen Bau des Kernes einer Pflanze. 
Dieses Thema, das im Rahmen der genannten Veröffentlichung eigentlich 
nur als Hypothese behandelt worden war, hat nunmehr eingehende 
Bearbeitung gefunden, und die Ergebnisse sollen hier mitgeteilt werden. 

Freilich hat Herrz (1935, S. 66) ! inzwischen meinen Schluß als ,,gegen- 
standslos‘ bezeichnet, weil Euchromatin wie Heterochromatin die 
FeuLsensche Nuclealreaktion gebe (S. 65—67), was DoUTRELIGNE infolge 
von Nachfärben mit Lichtgrün entgangen sei. HErrz hat jedoch ganz 
übersehen, daß DouTRELIGNE die Nachfärbung bei Fixierung nach 
BENDA nicht angewandt hat, wie in der Einleitung ihrer Arbeit (1933, 
S.39) zu lesen ist, und wie es aus den guten Abbildungen zu ersehen 
ist. Und weiter hat Hertz nicht beachtet, daß DoUTRELIGNE an der 
gleichen Stelle schreibt, sie habe ‚un peu de vert-lumiére“ angewandt. 
Eine Nachfärbung mit schwacher Lichtgrünlösung kann den blauroten 
Farbton der Nuclealreaktion kaum vollständig verdecken, selbst wenn 
diese zart ausfällt; ist doch Lichtgrün an sich schon ein wenig intensiver 
Farbstoff. Eigene Versuche haben mir bewiesen, daß ein zartes Hellgrün 
nicht imstande ist, ein auch nur ganz schwaches Blaurot zu verdecken, 
sondern die Farben addieren sich, und es entsteht ein eigenartiges Violett, 
das nicht zu verkennen ist. Die Angaben von DOUTRELIGNE können 
demnach durchaus nicht einfach beiseite getan werden. Es muß auch 
nochmals betont werden, daß bereits mehrfach Karyotin beobachtet 

1 Auf den sehr befremdlichen Ton, den Herrz in einer Anmerkung gegen mich 
anzuschlagen beliebt hat, gehe ich nicht ein. Ich werde mich, der sonst bei wissen- 
schaftlichen Auseinandersetzungen üblichen guten Sitte entsprechend, hier wie 
späterhin nur zur Sache äußern, auch wenn Hertz sich weiter mir gegenüber in 
abfälligen Äußerungen gefallen sollte. Von jener Anmerkung erhielt ich übrigens 
auf dem Wege Kunde, daß sie mir als Ausschnitt aus einer Korrektur anonym zuging 
mit dem Poststempel „Hamburg 25. 11. 35“. 
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worden ist, das die Nuclealreaktion nur schwach oder gar nicht gibt 
(vgl. TiscHLER 1934, S. 68). Und wenn in irgendeinem Falle die Reaktion 
bestimmter, am Aufbau der Chromosomen mitwirkender Kernbestandteile 
im Gegensatz zu anderen so schwach ausfällt, daß statt der charakteristi- 
schen blauroten Färbung höchstens eine blaßrote oder gar gelbstichige 
auftritt, die sich bei dem nach BENDA fixierten Material von der gelben 
Farbe negativ reagierender Zellbestandteile kaum unterscheiden läßt, dann 
muß das auch entsprechend gewertet werden, und man darf in diesem 
Falle die Reaktion nicht kurzweg als positiv einschätzen. 

Die Ergebnisse meiner Untersuchungen mit der Nuclealreaktion 
an ruhenden Kernen und an Kernteilungen bestätigen in mehreren 
Punkten die von DoUTRELIGNE. Außerdem aber kann ich noch manches 
Neue bringen und halte darum eine Veröffentlichung für angebracht. 


Die Wurzelspitzen der untersuchten Pflanzen wurden nach BENDA fixiert, 
in der üblichen Weise in Paraffin eingebettet, 5 « dick geschnitten und dann der 
Feutsenschen Nuclealreaktion unterworfen. Das Gemisch nach BENDA war 
genau nach der Vorschrift von Griécome (1932, S. 1437) und der mit ihr iden- 
tischen von DoUTRELIGNE (1933, S.36) zusa tzt, denn es lag mir viel daran, 
zu unmittelbar vergleichbaren Präparaten zu gelangen. Andere Fixierung und 
Färbung wurde nur zu Vergleichszwecken ausgeführt, so z. B. die Färbung mit 
Säurefuchsin ! bei BENDA-Material und die mit Hämalaun nach Meyer bei Fixierung 
nach CARNOY. 

Der Grund dafür, daB ich mich entgegen meiner sonstigen Gewohnheit im 
wesentlichen auf ein einziges Fixierungsmittel beschränkt habe, ist folgender. 
Das Mittel nach BENDA scheint tatsächlich in sehr vielen Fällen die feinsten Ko- 
agulate zu liefern, so daß gewöhnlich in den Ruhekernen eine sehr engmaschige 
Raumnetzstruktur auftritt. Dieses war mir gerade wichtig. Denn wenn, wie wir ja 
wissen, das Raumnetz sich je nach der Fixierung eng- oder weitmaschig erweist, 
dann ist es auch möglich, daß infolge davon die Nuclealreaktion verschieden aus- 
fällt. Stellen wir uns einmal vor, es läge nach BENDA-Fixierung ein engmaschiges 
Raumnetz vor, dessen Knoten, aber nicht die verbindenden Netzfäden, die Nucleal- 
reaktion geben, so kann das nach Fixierung mit einem Mittel, das ein weitmaschiges 
Netz liefert, erheblich anders werden. Hier kann der Weitmaschigkeit wegen 
nucleale Substanz in die Netzfäden einbezogen werden, der gegenüber die nicht- 
nucleale vielleicht gar nicht sichtbar wird, weil sie intensiver Färbung entbehrt. 
So könnte das Gesamtergebnis der Nuclealreaktion je nach der Fixierung ver- 
schieden ausfallen und zu Irrtum führen. Dem wollte ich aus dem Wege gehen. 
Wir werden in einem späteren Abschnitt noch einmal darauf zurückkommen und 
sehen, daß es sich hier nicht um graue Theorie handelt (S. 183). 

Die Nuclealreaktion wurde nach der Methode von DovuTRELIGNE (1933, S. 39) 
ausgeführt, die sie offenbar von BAUER (1932) übernommen hat. Es wurden stets 
mehrere Objekte gleichzeitig und in den gleichen Bädern behandelt. Wenn unter 
dieser Bedingung die einzelnen Pflanzen beträchtliche Unterschiede hinsichtlich 
des Ausfalles der Reaktion zeigten, so war es sicher, daß nicht die Methodik dafür 
verantwortlich zu machen war. Gefärbt wurde rund 3 Stunden lang. BAUER 
(1932, S. 245 f.) schreibt, eine Wässerung mit SO,-Wasser nach der Färbung sei 
nur nötig, wenn man ganz exakte Reaktion erzielen wolle. Ich möchte diese Angabe 





10,2% Säurefuchsin 24 Stunden, dann Differenzieren mit Pikrinsäure, siehe 
SCHNEIDER-ZIMMERMANN, Mikrotechnik, S. 323. 
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dahin erweitern, daß dieses Bad unerläßlich ist, denn anderenfalls bleiben mancher- 
lei Zellbestandteile mehr oder weniger stark gefärbt; so können z. B. die Nucleolen 
rosa sein und damit eine schwach positive Reaktion vortäuschen, die nach Behand- 
lung mit SO,-Wasser vollständig verschwindet. Im gleichen Sinne hat sich übrigens 
Mıtovınov (1932, S. 35) geäußert. Nachgefärbt wurde niemals, was auch nicht 
nötig war, weil nach der Fixierung mit dem Mittel nach BENDA alle wichtigen 
Kernbestandteile, soweit sie nicht die charakteristische blaurote Farbe annehmen, 
gelb gefärbt sind, zwar nicht sehr intensiv, aber bei gröberen Strukturen doch hin- 
reichend deutlich, leider nicht bei sehr feinen. 

Untersucht wurde eine ganze Reihe von Pflanzen; allein nicht bei 
allen war ich mit der Fixierung zufrieden, oder es zeigten sich andere 
ungünstige Umstände, die eine sichere Beurteilung der Verhältnisse 
nicht zuließen. Zu eingehender Bearbeitung kamen folgende Objekte, die 
hier nach dem Bau der Kerne geordnet aufgeführt werden. Kerne mit 
typischen großen Chromocentren: Impatiens Balsamina, Cucumis sativus, 
Luffa cylindrica, Scandix Balansae. Kappenkerne nach der Definition 
von Herrz (1933, 8. 598): Scorzonera hispanica, Pastinaca sativa, Collin- 
sia bicolor. Tröpfchenkerne nach der Art von Allium Cepa: Picea exselsa, 
Cephalaria tatarica, Alliwm Cepa. Ferner Fontinalis antipyretica, die 
eine besondere Stellung einnimmt. Sämtliche hier mitzuteilenden Befunde 
— das sei auf alle Fälle vorweg gesagt — beziehen sich auf denjenigen 
Zustand der Strukturen, der im fixierten Material vorliegt. Auf die 
Strukturen in lebenden Kernen dürfen daraus nicht ohne weiteres Schlüsse 
gezogen werden, wie das in allen meinen cytologischen Arbeiten betont 
worden ist. 

Meine optische Einrichtung bestand aus einem Apochromat 2 mm, n. Ap. 1,32 
von W. & H. SEIBERT, Wetzlar, und einem binokularen Mikroskop derselben 
Firma. Die Zeichnungen sind mit Hilfe eines ABBEschen Zeichenapparates aus- 
geführt. Sehr wichtig ist, daß man beim Mikroskopieren das Licht der elektrischen 
Beleuchtungslampe, in dem Rot und Gelb vorwiegen, durch ein geeignetes Filter 
schickt. Mit Hilfe einer richtig abgestimmten Kupfersulfatlösung kann man dem 
Licht einen leicht blaugrünen Farbton geben, der optisch sehr günstig ist und in 
dem sich auch schwach rot oder gelb gefärbte Körper gut abheben. 


1. Kerne mit typischen großen Chromocentren. 


Impatiens Balsamina. In den Ruhekernen dieser Pflanze geben 
einzig und allein die Chromocentren die Nuclealreaktion !, wie DouTRE- 
LIGNE (1933) bereits festgestellt hat. Der gesamte Kerngrund erscheint 
in Zellen mit reichlichem Plasmagehalt homogen gelb. Daß indessen 
ein Raumnetz oder eine ähnliche Struktur vorhanden ist, wurde anderen 
Ortes (ScHAEDE 1935, S. 471f.) mit Hilfe einer geeigneten Färbemethode 
nachgewiesen. Aber auch in BENDA-FEULGEN-Präparaten kann man 
das Raumnetz sehen, wenn man Zellen mit geringem Cytoplasmagehalt 
aufsucht und abgeschnittene Kernstiicke betrachtet, in denen sich kein 


1 Im Cytoplasma bestimmter Schichten des Periblems fand ich rundliche bis 
längliche Körperchen, die dieselbe blaurote Färbung zeigten wie die Chromocentren. 
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Nucleolus befindet, denn dieser stört infolge seiner Größe. Man kann 
noch auf einem anderen Wege zu der Erkenntnis kommen, daß in den 
nach BENDA fixierten Kernen eine Struktur vorliegen muß. Die Karyo- 
lymphe bleibt nämlich bei der Behandlung mit dem FruLsenschen 
Reagens hier wie bei allen von mir untersuchten Pflanzen vollkommen 
farblos. Davon kann man sich an Prophasen leicht überzeugen, in denen 
der Kernraum immer ungefärbt ist. Zu demselben Ergebnis ist MıLo- 
vipov (1932, S.36) gekommen. Wenn also im Ruhekern eine Färbung 
auftritt, muß sie an eine andere Substanz als an die Karyolymphe ge- 
bunden sein, selbst wenn eine Struktur nicht erkennbar wäre. Letzteres 
kann darauf beruhen, daß die Struktur zu fein ist, um durch das Objektiv 
aufgelöst zu werden, oder daß die Färbung nicht hinreichend intensiv ist. 
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Abb.1. Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 1—5. Impatiens Balsamina. Vergr. 2500. Prophasen in verschiedenen Stadien. 


Gerade das dürfte beim vorliegenden Objekte für gewöhnlich zutreffen, 
denn die gelbe Farbe hebt sich besonders dann schlecht ab, wenn auch die 
Umgebung, nämlich reichlich vorhandenes Cytoplasma, gelb ist. Dagegen 
wird die Kernstruktur bei Färbung mit Bordeauxrot trotz gleicher 
Fixierung sichtbar. 

Der Verlauf der Prophase ist bereits beschrieben worden (SCHAEDE 
1935, S.473f.). Für uns ist an dieser Stelle wichtig, daß in den frühen 
Stadien der Prophase die an die Chromocentren ansetzenden Fadenstücke 
gelb gefärbt sind und sich dadurch deutlich von jenen unterscheiden 
(Abb. 1). Zur guten Beobachtung wählt man am besten angeschnittene 
Prophasen ohne Nucleolus, damit dieser große gelbe Körper die dünnen 
gleichfarbigen Fäden nicht überdeckt oder, falls sie über ihm liegen, 
durch Filterwirkung dem Auge unauffällig macht. Demnach setzen sich 
in der frühen Prophase die Kernfäden zusammen aus den Chromocentren 
mit positiver Nuclealreaktion und den negativ reagierenden langen 
Fadenstücken, zu denen sich das in gleicher Weise reagierende Raumnetz 
verdichtet haben dürfte, denn es ist jetzt nicht mehr sichtbar. In dem- 
selben Sinne sprechen die Angaben von DOUTRELIGNE (1933, S. 63). 
nur bezeichnet sie die Chromocentren als chromatisch, die Fadenstücke 
dagegen als achromatisch. Mir will es besser scheinen, wenn man mit 
LUNDEGÄRDH die gesamte, die Chromosomen aufbauende Substanz 
Karyotin nennt und nun entsprechend dem Ausfall der Nucleal- 
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reaktion von Nucleal- und Anucleal-Karyotin spricht, wie das in meiner 
eingangs erwähnten Arbeit bereits geschehen ist (vgl. TiscHLER 1934. 
S. 68). Wir werden später darauf noch eingehen müssen (S. 185), hier soll 
nur in die grundlegenden Begriffe und Bezeichnungen eingeführt werden. 

In den späteren Stadien der Prophase tritt eine sehr bemerkenswerte 
Erscheinung auf: die mittleren Abschnitte der einzelnen Kernfäden geben 
die Nuclealreaktion stark, die Fadenenden aber viel schwächer (Abb. 2, 3). 
Dasselbe ist noch zu beobachten, wenn die Kernfäden sich bereits stark 
verkürzt haben (Abb.4), ja beim Auftreten der Polkappen sind an 
fertigen Chromosomen die Winkel immer noch stärker gefärbt als die 
Enden der Schenkel (Abb. 5). Erst nach Auflösung der Kernmembran 
ist die Färbung gleichmäßig. Die nähere Besprechung müssen wir uns 
für später aufsparen (S. 186—188). DouTRELIGNE hat dieses Verhalten 
der Kernfäden für Impatiens Balsamina nicht beschrieben, wohl aber 
für Pastinaca sativa (1933, S. 70f.), auf die wir im zweiten Abschnitt 
näher eingehen werden. Wir werden, wie jetzt schon gesagt sei, diese 
ungleichmäßig starke Nuclealreaktion bei Kernfäden und in Bildung 
begriffenen Chromosomen noch bei mehreren Objekten finden. 

Die Vorgänge während der Telophase lassen sich nicht bis ins einzelne 
klären, weil die in Bildung begriffenen Tochterkerne verhältnismäßig 
klein sind, ihr Inhalt sehr dicht gelagert ist und dazu noch die großen 
gelben Nucleolen stören. Aber soviel kann man sagen, daß die blaurot 
gefärbten Teile der Chromosomen immer kürzer werden und schließlich 
nur noch die Chromocentren die Nuclealreaktion geben. Es spielen sich 
hinsichtlich dieser Reaktion die Vorgänge allem Anschein nach in 
umgekehrter Folge ab wie in der Prophase. 

Cucumis sativus. Die Ruhekerne und Prophasen dieser Pflanze ver- 
halten sich wie die der voraufgehenden. Auch hier geben nur die an der 
Kernperipherie angeordneten Chromocentren die Nuclealreaktion, während 
der Kerngrund sich gelb färbt. Den Träger dieser Farbe, das Raumnetz, 
kann man in den Fällen sehen, wo es zufällig etwas gröber ausgefallen ist. 
Mit Hilfe der Säurefuchsinfärbung ist es überall nachweisbar, wenn 
man nicht so stark differenziert, daß alle feinen Strukturen den Farbstoff 
restlos abgeben. Ist in den FEULGEN-Präparaten das Raumnetz mancher 
Kerne weitmaschig, ihr Inhalt darum locker und nicht so intensiv 
gefärbt — möglicherweise in den ersten Anfängen der Prophase —, 
dann kann man die Grenzen derartiger Kerne gegenüber dem Cyto- 
plasma nur schwer erkennen, weil beide dieselbe zartgelbe Farbe auf- 
weisen. Es sei noch kurz darauf aufmerksam gemacht, daß in den 
Kernen der Wurzelhaube die Chromocentren größer und zahlreicher 
sind als in denen des Meristems. 

In den frühen Stadien der Prophase konnten die gelben Fortsätze 
an den blauroten Chromocentren deutlich erkannt werden. Alles Weitere 
verhält sich ebenfalls wie bei Impatiens Balsamina. 
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Über die Telophase kann man der ungünstigen Verhältnisse wegen 
nichts Bestimmtes aussagen, die Tochterkerne sind nämlich während 
ihrer Bildung lang und schmal, so daß der Inhalt dicht gedrängt ist. 

Luffa cylindrica ist ebenfalls hier zu erwähnen. Einzelheiten brauchen 
nicht angeführt zu werden, denn wesentliche Unterschiede gegenüber 
Cucumis sativus bestehen nicht. Die Untersuchung gestaltet sich freilich 
schwieriger wegen der großen Zahl der Chromosomen, durch die die Bilder 
unübersichtlich werden. DOUTRELIGNE (1933) macht für diese Pflanze 
dieselben Angaben hinsichtlich der positiven Nuclealreaktion der Chromo- 
centren im Ruhekern und der negativen der fädigen Fortsätze der letzteren 
während der frühen Prophase. Und wenn ich ihre Abb. 143 und 144 recht 
verstehe, so sind auch die stark gefärbten mittleren Abschnitte der Kern- 
fäden im Gegensatz zu den schwächer gefärbten Fadenenden gezeichnet. 
Allerdings läßt sich aus einer Zeichnung allein nichts unbedingt Sicheres 
entnehmen, wenn nicht im Text ein entsprechender Hinweis gemacht ist, 
der hier jedoch fehlt. 

Scandix Balansae schließt sich an mit gleichem Ergebnis der Nucleal- 
reaktion in Ruhekernen und Prophasen. DOUTRELIGNE (1933, S. 64 f.) 
hat Scandix pecten Veneris bearbeitet, aber Unterschiede, die uns im 
vorliegenden Falle etwas angehen würden, bestehen nicht zwischen den 
beiden Arten. 


2. Kappenkerne. 


Scorzonera hispanica. Diese Pflanze ist für cytologische Unter- 
suchungen besonders günstig, weil die Kerne der Wurzelspitzen verhältnis- 
mäßig groß sind, sich mit verschiedenen Mitteln gut fixieren lassen und 
klare Bilder geben. Das Objekt kann uns deshalb für die Kappenkerne 
als Paradigma dienen. Hertz (1933, S.598) hat diese Bezeichnung 
geprägt, um damit auszudrücken, daß ein sehr großer Teil des Karyotins 
in Form von besonderen Gebilden an einer Seite des Kernes angehäuft ist. 
Man stellt sich freilich unter Kappen kompakte Gebilde vor. Solche 
sind hier nicht vorhanden, sondern es handelt sich in jedem Kern um 
mehrere wolkenartige Ansammlungen kleiner Karyotintröpfchen, und 
diese Haufen haben keine bestimmte Zahl noch Gestalt, sondern das 
einzige, was ihnen allen außer der Feinstruktur gemeinsam zukommt, 
ist ihre einseitige Lage im Kern. Sie sind gewöhnlich an derjenigen Seite 
des Kernes angeordnet, wo sich bei der letzten Kernteilung der Pol der 
Spindel befunden hat. Diese Gegend hat DOUTRELIGNE (1933, S. 70) 
durchaus treffend ‚region polaire“ genannt, was mit ,,Polseite“ zu ver- 
deutschen wäre. Die Bezeichnung ,,région antipolaire“ für die entgegen- 
gesetzte Seite desselben Kernes möchte ich dagegen nicht übernehmen, 
weil sie zu Mißverständnis führen kann, sondern es sei dafür ,,Aquator- 
seite‘ gebraucht, denn diese Seite des Kernes hat sich dem Spindeläquator 
am nächsten befunden. Die Folge der beschriebenen Karyotinverteilung 
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ist, daB bei schneller Teilung Reihen gleich orientierter Kerne entstehen, 
wie Herrz (1933, S. 589 f.) beschrieben hat. Aber es unterliegt keinem 
Zweifel, daß die Karyotinwolken ihre Lage im Kern ändern können, denn 
man kann reichlich Kerne ohne eine bestimmte Ausrichtung der „Kappen“ 
finden. Wenn man unbedingt eine Zahlenangabe machen will, so sind 
durchschnittlich 5—7 Wolken vorhanden, doch ist das Abzählen sehr 
unsicher, weil Verschmelzungen auf kleinere und größere Ausdehnung 
sehr häufig sind. 


Die einzelnen Karyotintröpfchen, die von verschiedener Größe sind, 
geben sämtlich die Nuclealreaktion, und zwar sind auch die kleinsten 
intensiv gefärbt (Abb. 6, 7). Es ist nicht so, daß etwa kleine Trépfchen 
ihrer geringen Masse wegen deutlich schwächer gefärbt erscheinen als 
größere, worauf ausdrücklich hingewiesen sei. Gerade die starke Färbung 
gestattet, die Zusammensetzung der Wolken aus einzelnen Trépfchen 
gut zu erkennen. Es mögen allerdings auch manche Tröpfchen miteinander 
verklebt sein, doch kann das leicht auf die Koagulation infolge der 
Fixierung zurückgehen. Das gleiche Bild erhält man übrigens bei Färbung 
mit Säurefuchsin, und deshalb kommt eine Strukturveränderung durch 
die Hydrolyse mit Salzsäure bei der Nuclealfärbung nicht in Betracht. 


Der übrige Raum des Kernes wird, vom Nucleolus abgesehen, durch 
ein zartes Raumnetz erfüllt. Dieses besitzt höchstens einen ganz schwach 
rötlichen Schimmer (Abb. 6, 7), ja in ein und derselben Wurzelspitze 
gibt es Kerne, deren Raumnetz der Färbung nach nicht von dem gelben 
Cytoplasma zu unterscheiden ist und darum als negativ reagierend 
bezeichnet werden muß. In dem Raumnetz sind sehr oft einzelne größere 
und kleinere, stark blaurot gefärbte Tröpfchen verteilt. Es gibt jedoch 
eine ganze Anzahl von Kernen, in denen diese vollständig fehlen, und 
sämtliche positiv reagierenden Karyotintröpfchen ausschließlich in den 
Wolken an den Polseiten angehäuft sind, wodurch die Gegensätze zwischen 
den beiden Seiten der Kerne außerordentlich stark ins Auge fallen. 


Es besteht demnach bei unserer Pflanze ein scharfer Unterschied 
zwischen den Trépfchen der Wolken aus nuclealem Karyotin und dem 
Raumnetz aus oligonuclealem oder anuclealem. Hier könnte der Einwand 
gemacht werden, die Reaktion des Raumnetzes erscheine wegen seiner 
Zartheit so schwach. Das trifft nicht zu, denn es ist schon betont worden, 
daß auch die kleinsten Trépfchen der Wolken intensiv gefärbt sind. Wenn 
es so wäre, wie der obige Einwand besagt, dann müßte wenigstens in 
dieker Schicht das Raumnetz kräftig rot erscheinen, weil viele zarte, 
aber dafür sehr dicht gelagerte Strukturteile den Gesamteindruck der 
Färbung steigern müßten. Das ist jedoch nicht der Fall, sondern man 
muß sich häufig Mühe geben, den schwachen roten Schimmer des Kern- 
netzes überhaupt zu erkennen, viel häufiger ist vielmehr seine Gesamt- 
wirkung gelblich. 
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In manchen Kernen fiel mir auf, daß die intensiv blauroten Trépfchen 
sich zu Reihen ordnen, die von der Polseite nach der Äquatorseite ver- 
laufen (Abb. 8). Weil diese Reihen die gleiche Lage zeigen wie später 
die Kernfäden, so spreche ich derartig gebaute Kerne für sehr frühe 
Prophasen an, in denen die Fäden sich eben bilden; das Raumnetz fällt 
in solehen Kernen grobmaschiger aus. Für die Richtigkeit dieses Schlusses 
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Abb. 6—15. Sceurzonera hispanica. Vergr. 2500. 6: Ruhekern von der Seite gesehen: 
7: Ruhekern von oben gesehen; 8: sehr frühe Prophase; 9—12: Prophasen; 
13—15: Telophasen. 
spricht das Vorkommen einer entsprechenden Bildung bei den ‚‚Tröpfchen- 
kernen‘“, die im nächsten Abschnitt behandelt werden, auch dort ordnen 
sich nämlich als erstes sicheres Zeichen der Prophase die Tröpfchen in 
Reihen (vgl. S. 181). Es kann sich ferner nicht um junge Tochterkerne 
handeln, die noch Audeutungen der ursprünglichen Lage der Chromo- 
somen aufweisen, wie das ja vorkommt, denn die in Rede stehenden 
Kerne sind erheblich größer als die jungen Tochterkerne der gleichen 

Gewebeschicht. 
Wenn im weiteren Verlauf der Prophase die dünnen Fäden fertig- 
gestellt sind, tritt an ihnen mit großer Deutlichkeit hervor, daß sie auf 
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der Polseite die Nuclealreaktion sehr stark zeigen, während die Färbung 
nach der Aquatorseite hin schwächer wird und die Fadenenden sogar 
einen mehr gelblichen Farbton haben können (Abb. 9). Diese Ungleich- 
heit bleibt durch die ganze Prophase bestehen (Abb. 10, 11), wenn sie 
auch ganz allmählich abnimmt, und selbst beim Auftreten der Polkappen 
erkennt man noch deutlich die schwächere Reaktion in den Enden der 
Chromosomenschenkel (Abb. 12). Erst in der Metaphase erweisen sich 
die Chromosomen gleichmäßig durchgefärbt!. Von dem Raumnetz 
ist im Stadium des dünnen Fadens bereits nichts mehr zu sehen; es wird 
offenbar in die Kernfäden einbezogen, und das entspricht seiner Eigen- 
schaft als Karyotin. 

Zwei Chromosomen besitzen übrigens Trabanten, mit denen sie durch 
auffallend lange, intensiv blaurot gefärbte Fäden verbunden sind. Sie 
lassen sich in einigen Fällen beim Einrücken der Chromosomen in den 
Äquator gut beobachten, besonders aber in Anaphasen. Je weiter diese 
fortschreiten, um so näher rücken die Trabanten an die zugehörigen 
Chromosomen heran. 

In der Telophase tritt die ungleichmäßige Färbung der Chromosomen 
wieder auf, diese sind ja bei der Bildung der Tochterkerne zunächst noch 
leicht unterscheidbar (Abb. 13). Aber auch später, wenn die Chromo- 
somen sich schon im Zustand-der Dispersion befinden, kann man ihre 
Lage noch gut erkennen an Reihen aus größeren und kleineren Tröpfchen 
von intensiv blauroter Farbe. Sie sind an der Polseite viel zahlreicher 
als an der Äquatorseite, so daß diese sich schwächer gefärbt erweist; 
mitunter tritt hier, wie gelegentlich in der frühen Prophase, ein gelblicher 
Farbton auf (Abb. 14). Die fertigen jungen Tochterkerne gleichen den 
oben beschriebenen Ruhekernen mit den wolkigen Ansammlungen des 
nuclealen Karyotins an den Polseiten und dem ganz schwach positiv oder 
negativ reagierenden Raumnetz (Abb. 15), das aus den äquatorseits ange- 
ordneten Teilen der Chromosomen hervorgegangen sein dürfte. 

Das hier beschriebene Verhalten von Kernfäden und Chromosomen 
kann man übrigens auch nach Färbung mit Säurefuchsin beobachten, 
allerdings treten die Unterschiede nicht so deutlich hervor wie bei der 
Nuclealreaktion; sogar bei der Fixierung nach CARNOY und Färbung 
mit Hämalaun nach Meyer ist das bis zu einem gewissen Grade möglich, 
weil die Enden der Fäden bzw. der Chromosomen einen anderen Farbton 
annehmen. 

Pastinaca sativa. DOUTRELIGNE (1933, S.69f.) zählt diese Pflanze 
zu denen mit ,,noyaux réticulés“, aber soweit auch sonst meine Ergebnisse 
mit den ihrigen übereinstimmen, kann ich ihr hierin nicht folgen, denn 


ı Für Scorzonera hispanica sind haploid 4 Chromosomen angegeben worden 
(Tabulae biologicae IV, S. 55, VII, 8.188). In Wurzeln, gezogen aus Schwarz- 
wurzeln in Sägemehl, konnten mit vollkommener Sicherheit diploid 14 Chromosomen 
gezählt werden. 
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in den Ruhekernen habe ich keine ,,filaments sinueux et zigzagantes, 
orientés plus ou moins parallèlement entre eux‘, gesehen. Diese kommen 
vielmehr den frühen Prophasen zu, und so scheint es mir, daß DouTRE- 
LIGNE trotz ihrer so gewissenhaften Arbeit einem Irrtum anheimgefallen 
ist, wofür insofern ganz gut die Möglichkeit besteht, als in sehr schnell 
wachsenden Wurzelspitzen Prophasen häufiger sind als Ruhekerne. Diese 
besitzen nach meinen Beobachtungen an der Polseite gewöhnlich eine 
einzige unregelmäßig gestaltete Wolke aus Trépfchen von nuclealem 
Karyotin und im übrigen Kernraum ein Raumnetz, das die Nucleal- 
reaktion nur schwach gibt, darin noch einzelne stark reagierende Trépfchen 
(Abb. 16—18). Wir begegnen 
also hinsichtlich der wesent- 
lichen Eigenschaften dem glei- 
chen Bautypus des Kernes und 
dem gleichen Verhalten gegen- 
über der Nuclealreaktion wie 
bei Scorzonera hispanica. 
Mitunter sieht man bei 
Pastinaca aus den Tröpfchen- 
wolken sich einige fädige Reihen 
von Tröpfchen herausziehen (Ab- 
bildung 18). Vielleicht stammt 





Abb. 19. Abb. 20. 
Abb. 16—20. Pastina casativa. Vergr. 2500. diese Anordnung noch von der 


Nucleolen durch Punktierung der Umrisse . pers 
angedeutet. 16—18: Ruhekerne von der Seite Telophase her, wo sie haufig ge- 


gesehen; 19: sehr frühe Prophase; 20: junge funden wird (Abb. 20), oder es 
Tochterkerne. h on . 

handelt sich möglicherweise um 

die ersten Anzeichen der Prophase; denn in deren sehr frühen Stadien 

werden aus der Wolke heraus zahlreiche Reihen von Trépfchen gebildet 

von der Polseite her nach der Aquatorseite zu wie bei Scorzonera (Abb. 19). 

Auch weiterhin verhalten sich Kernfäden und Chromosomen in der 
Prophase wie bei dieser Pflanze, und da DOUTRELIGNE (1933, S. 70 f.) 
eine eingehende Beschreibung mit guten Abbildungen gegeben hat, 
brauche ich nicht darauf einzugehen. Betont sei jedenfalls die stark posi- 
tive Nuclealreaktion der Fäden auf der Polseite sowie der Chromosomen- 
winkel gegenüber den weit schwächer rot gefärbten Fadenenden auf der 
Aquatorseite bzw. den Schenkelenden der Chromosomen. DOUTRELIGNE 
hat, soweit ich ermitteln kann, als erste dieses bemerkenswerte Verhalten 
beschrieben und ausführlich besprochen. 

Die Telophase entspricht ebenfalls der Darstellung von DoUTRELIGNE, 
es kann darum auf die Abbildungen in ihrer Arbeit verwiesen werden. 
Auch hier herrscht weitgehende Übereinstimmung mit Scorzonera. Es 
sei nur ein Bild der jungen Tochterkerne gegeben (Abb. 20), das den 
Übergang zur Struktur und zur Verteilung des nuclealen und oligo- 
nuclealen Karyotins im Ruhekern zeigt. 











Untersuchungen mit der Nuclealreaktion an Kern und Kernteilung. 177 


Collinsia bicolor. Bei dieser Pflanze bestehen im Grunde genommen 
dieselben Verhältnisse wie bei den beiden eben behandelten. Damit 
ist schon gesagt, daß ich in mancher Hinsicht zu anderem Ergebnis 
gekommen bin wie HErrz (1933, S. 598 f.), der von diesem Objekt aus- 
gehend den Begriff der ,,Kappenkerne“ eingeführt hat. Nach ihm 
haben die Kerne von Collinsia „große, fast immer einseitig an der Ober- 
fläche sitzende Chromocentren“ und zwar 6—9. Ich habe dagegen, ent- 
sprechend Scorzonera und Pastinaca, wolkige Gebilde aus einzelnen 
ungleich großen Tröpfchen gefunden, die die Nuclealreaktion stark 





Abb. 26. Abb. 27. Abb. 28. Abb. 29. 


Abb. 21—29. Collinsia bicolor. Vergr. 2500. Nucleolen durch Punktierung der Umrisse 

angedeutet. 21: Ruhekern von der Seite — 22 und 23: Ruhekerne von oben gesehen; 

24: Ruhekern halb seitlich hen; 25: hekern von der Seite gesehen; 26: sehr frühe 
Prophase; 27: Prophase; 28: ae Folsphhes: 29: junge Tochterkerne. 





geben. Von dieser Feinstruktur erwähnt Herrz nichts, er scheint demnach 
seine ,,Chromocentren“ für kompakte Gebilde anzusehen wie etwa die 
von Impatiens und ähnlichen Pflanzen; möglicherweise waren in seinen 
Präparaten die Trépfchen wirklich zu zusammenhängenden Körpern 
verklebt. Die Tröpfchenstruktur war in meinem nach BENDA fixierten 
Material nicht nur mit Hilfe der Nuclealreaktion erkennbar, sondern 
auch nach Färbung mit Säurefuchsin. Es kann also keine Rede davon 
sein, daß etwa durch die Hydrolyse mit Salzsäure eine Strukturverände- 
rung eingetreten wäre. 

Die Wolken können im Kern in der mannigfaltigsten Weise an- 
geordnet sein (Abb. 21—24), so daß recht merkwürdige Figuren ent- 
stehen (z. B. Abb. 22, 23), und da nicht selten manche Wolken durch 
Brücken von verschiedener Breite miteinander verbunden sind (Abb. 22, 
23), kann man ihre Zahl kaum mit Sicherheit bestimmen. Die eben 
erwähnte Angabe von Heırz mag den Durchschnitt treffen. In wenigen 
Fällen liegen die Wolken fast alle einzeln (Abb. 24). So gut wie immer 
befinden sich die Wolken auf der Polseite des Kernes, während auf der 
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Aquatorseite héchstens einzelne kleine Trépfchen auftreten. Es diirften 
dickere Knoten des Raumnetzes sein, das hier wie bei allen früher be- 
sprochenen Objekten auftritt. Dieses erweist sich als ganz schwach 
nucleal. 

Die von Hertz (1933, S. 601) beschriebenen Kugelchromocentren 
oder Trabanten, die in der „distalen Kernregion‘‘ — hier Aquatorseite 
genannt — gewöhnlich nahe am Nucleolus liegen, habe ich auch gefunden. 
Sie fallen durch ihre Größe auf und geben starke Nuclealreaktion wie die 
Tröpfchenwolken. Freilich habe ich immer höchstens zwei in den Ruhe- 
kernen und dementsprechend in der Anaphase vier beobachtet. Der 
Unterschied in der Zahl ist indessen nicht von besonderer Bedeutung, 
es kann sich um ein Rassenmerkmal handeln, wie solche ja nicht selten 
sind, denn es gibt von Collinsia bicolor mehrere Varietäten (vgl. Parevs 
Blumengärtnerei Bd. 2, S. 352, Berlin 1932). Viel wichtiger ist die Tat- 
sache, daß man in zahlreichen Fällen nur einen Trabanten oder gar 
keinen findet. Da sie bei der Nuclealreaktion intensiv blaurot gefärbt 
sind, der Nucleolus dagegen durchsichtig gelb, so kommt Verdeckung 
kaum in Betracht, sondern wenn sie überhaupt an der Äquatorseite des 
Kernes, also den Wolken gegenüber und ziemlich isoliert liegen, können 
sie auch aufgefunden werden. H£ırz schreibt schon, es gebe Kerne, 
in denen einwandfrei nur ein Kugelchromocentrum vorhanden sei. Die 
einfachste und am nächsten liegende Erklärung für das scheinbare voll- 
ständige oder teilweise Fehlen der Trabanten ist wohl damit gegeben, 
daß sie in der Telophase nicht auf der Äquatorseite des Kernes ver- 
blieben, sondern mit den stark nuclealen Bestandteilen der Chromosomen 
auf die Polseite gewandert sind, wo sie nunmehr von den Tröpfehenwolken 
verdeckt werden. Es gibt ja schließlich auch keinen zwingenden Grund 
dafür, daß die Trabanten unbedingt und immer auf der Äquatorseite 
zurückbehalten werden müßten. Liegen sie aber hier, dann erhebt sich 
alsbald die schwierige Frage, wie in der Prophase jeder Trabant an das 
zugehörige Chromosom angehängt wird!, das doch im Ruhekern in 
einen ganz anderen Zustand übergegangen ist, und zu dem vom Trabanten 
her irgendeine morphologische Verbindung nicht nachgewiesen werden 
kann. Eine Antwort müssen wir schuldig bleiben, es erschließt sich 
jedenfalls ein interessantes, allerdings recht schwieriges Arbeitsgebiet. 

Einzelne Kerne sind etwas anders strukturiert. Die Wolken sind 
nur ganz schwach angedeutet, dafür tritt das Raumnetz durch derberen 
Bau und stärkere Nuclealreaktion deutlicher hervor als in den übrigen 
Kernen (Abb. 25). Auch Herrz (1933, S. 601) hat diese Kerne beschrieben 
und als Prophasen, Zerstäubungsstadien, gedeutet. Die Auslegung der 
mikroskopischen Bilder hängt in Fällen wie dem vorliegenden natür- 
1 DeLaunay (1929, S. 106) schreibt, das entsprechende Chromosom nehme 


den Trabanten vom Nucleolus ab. Er hat sich also offenbar Gedanken über den 
Vorgang gemacht, äußert sich aber nicht weiter dazu. 
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licherweise stets von der subjektiven Auffassung des Beobachters ab, 
denn die Aufeinanderfolge der Stadien kann ja nicht unmittelbar beob- 
achtet werden, sondern sie wird erschlossen, indem man einzelne, ohne 
Zusammenhang gesehene Bilder der eigenen Uberzeugung folgend ordnet 
und aneinanderreiht. Darum ist in manchen Fällen ein zwingender 
Beweis oder Gegenbeweis nicht zu erbringen. Ob also die Deutung von 
Herz richtig ist, muß dahingestellt bleiben trotz seiner sehr entschie- 
denen Behauptungen (1933, 8.612). Jedenfalls sind bei Impatiens 
Balsamina und entsprechend gebauten Kernen keine „Zerstäubungs- 
stadien“ zu finden. 

Sehr frühe Prophasen fand ich ganz ähnlich beschaffen wie bei 
Scorzonera und Pastinaca, d. h. aus den Tröpfehenwolken ziehen sich 
Reihen von einzelnen Tröpfchen hervor, denen dieselbe Anordnung 
eigen ist wie später den Kernfäden (Abb. 26). Die folgenden Zustände 
der Prophase verhalten sich genau so wie bei den eben genannten Pflanzen, 
an der Polseite geben also die Fäden bis zur Metaphase die Nucleal- 
reaktion viel stärker als an der Äquatorseite (Abb. 27). Näher darauf 
einzugehen erübrigt sich nach den früheren Schilderungen, es sei nur 
bereits hier darauf aufmerksam gemacht, daß Herrz (1933, S. 600) 
die polseitigen (,,proximalen“) Chromosomenstiicke für heterochroma- 
tisch befunden hat. 

Die Telophase zeigt uns wiederum die ungleichmäßige Reaktion 
der Chromosomen, denn die polseits liegenden Winkel sind am stärksten 
gefärbt, die Schenkelenden an der Äquatorseite dagegen am schwächsten 
(Abb. 28). Und diese Abwanderung der intensiven blauroten Färbung 
nach der Polseite zu schreitet fort, bis die stark positiv reagierenden 
Chromosomenteile sich in Trépfchen auflösen, die in den oben beschrie- 
benen Wolken versammelt bleiben (Abb. 29). Dabei kann es ohne 
Zweifel zu Verschmelzungen zwischen einzelnen der sehr dicht gelagerten 
Tröpfchenwolken kommen, ein Vorgang, den Herrz (1933, S. 600) als 
„Sammelchromocentrenbildung‘ bezeichnet hat. Die der Aquatorseite 
zugewandten schwach positiv reagierenden Teile der Chromosomen 
dürften sich in das Raumnetz verwandeln. Nicht selten kann man in 
der Telophase das Auftreten der Trabanten in der Nähe des Nucleolus 
beobachten (Abb. 29). 


3. Trépfchenkerne. 


Bei dieser Gruppe ist die Beurteilung der Verhältnisse schwieriger 
als bei den beiden voraufgehenden. Man muß deshalb solche Pflanzen 
wählen, bei denen sowohl die Kerne als deren Strukturbestandteile 
möglichst groß sind. Das trifft zu für Picea excelsa und Cephalaria 
tatarica, dagegen ist Allium Cepa schon weit weniger günstig. Über 
Picea ist noch zu sagen, daß ihre Kerne und Kernteilungen denen der 
Staubfadenhaare von Tradescantia virginica außerordentlich ähnlich 
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sind. Wir finden den gleichen Bau des Ruhekernes, das gleiche Verhalten 
in der Prophase, die gleiche Zahl der Chromosomen, die so groß sind, 
daB eine regelrechte Aquatorialplatte wegen Raummangel nicht gebildet 
werden kann. Es ist also hier die Méglichkeit des Vergleiches geboten, 
und zwar zwischen einem lebenden und einem fixierten Objekte. 

Picea excelsa. In den Ruhekernen finden sich im BENDA-Material 
nach der Nuclealreaktion intensiv blaurot gefärbte Trépfchen von 
ungleicher Größe gleichmäßig verteilt. Daß es sich wirklich um Trépfchen 
handelt, erkennt man an ihrem Verhalten bei Veränderung der Ebene 
schärfster Einstellung. Ein jeder Körper taucht auf, ist scharf ein- 
gestellt und verschwindet wieder. Handelte es sich dagegen um optische 
Querschnitte von Fäden, so müßten die Körper beim Drehen der Mikro- 
meterschraube sich zu bewegen scheinen, weil der Blick am Faden 
entlang geführt wird!. Aus dieser Erörterung wird ohne weiteres klar, 
warum die Bezeichnung ‚„Tröpfehenkerne‘ gewählt worden ist. Ich 
möchte hier P£rerrı und Kosıma (1936, S. 493) nennen. Ihre Angabe 
bezieht sich freilich auf T'radescantia virginica, nach Bourn fixiert und 
mit Eisenhämatoxylin gefärbt, gleichwohl kann sie uns als Parallele 
dienen. „Man sieht die Chromatinsubstanz in Form einer gleichmäßig 
feinen und dichten Körnelung, welche so angeordnet ist, als ob die 
Chromiolen in den Knotenpunkten eines engmaschigen Netzes liegen 
würden. Die Fädchen des Netzes sind jedoch nicht sichtbar;....... ” 

Färbt man das BENDA-Material mit Säurefuchsin, so erhält man 
ein anderes Bild, vorausgesetzt daß nicht zu stark differenziert und jede 
feine Struktur vollständig entfärbt wird. Zwar sind auch jetzt die 
Trépfchen stark gefärbt vorhanden, aber sie stehen durch schwach rote 
Verbindungen in Zusammenhang. Wir haben demnach das Raumnetz 
mit den verdickten Knoten vor uns, wie es ja so häufig im fixierten 
Material auftritt. 

Wenn nun im Gegensatz dazu in den Präparaten, die der Nucleal- 
reaktion unterworfen worden sind, allein die Tröpfchen stark gefärbt 
sichtbar werden, so folgt daraus, daß die verbindenden Fäden negativ 
reagieren und wegen der sich wenig abhebenden gelben Färbung unsicht- 
bar sind. 

Bei der Koagulation des Kerninhaltes durch die Fixierung nach 
BENDA hat sich demnach, mit Säurefuchsin nachweisbar, eine zusammen- 
hängende Phase der Karyotinbestandteile gebildet; doch bestehen nur 
die tropfenförmigen Knoten des Raumnetzes aus nuclealem Karyotin, 
die Netzfäden dagegen aus anuclealem. Wie die Verteilung der beiden 


! Diese für Mikrotomschnitte in Balsam bei voll geöffneter Blende geltenden 
Verhältnisse sind nicht übertragbar auf lebende Zellen, wo die Irisblende ziemlich 
weit zugezogen werden muß. Damit wird das Auflösungsvermögen des Objektivs 
herabgesetzt und eine vorhandene feine Trôpfchenstruktur nicht mehr aufgelöst. 
die darum dem Beobachter als Fadenstruktur erscheint (vgl. Schaene 1935, S. 487f.). 
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Komponenten im lebenden Kern sein mag, darüber sei hier ebensowenig 
etwas gesagt wie bei allen voraufgehenden Objekten. Wir werden später 
darauf zurückkommen ($S. 186, 188). 

Wenn man eine größere Zahl von Ruhekernen durchmustert, bemerkt 
man, daß sie sich nach gewissen Unterschieden der Struktur in drei 
Gruppen einteilen lassen. Es gibt Kerne mit kleinen Trépfchen, die 
sehr dicht gelagert sind, dann solche mit kleinen Tröpfchen, zwischen 
denen sich größere Zwischenräume befinden, und endlich solche mit 
größeren Tröpfchen in lockerer Lagerung. Die genaue Untersuchung 
zeigt, daß die erste Gruppe denjenigen Zustand der Kerne darstellt, der 
sich unmittelbar an die Telophase anschließt. Die zweite Gruppe wird 
von den eigentlichen Ruhekernen gebildet. Das entspricht dem Ver- 
halten der Kerne von Tradescantia virginica bei Lebendbeobachtung, 
denn auch bei diesen tritt während des Überganges von der Telophase 
zum Ruhezustand optisch ein Gröberwerden der Granulation auf 
(ScHAEDE 1924, S. 253). Die Kerne der letzten Gruppe dürften solche 
sein, in denen eben die ersten Schritte zur Prophase eingeleitet werden, 
wofür sich gleichfalls eine Parallele bei Tradescantia findet, wenn die 
Kerne an Volumen zunehmen und eine neue Vergröberung der Struktur 
gegenüber dem Ruhezustande aufweisen. 

Im Plerom der Wurzelspitzen liegen übrigens Kerne, deren Tröpfchen 
sich blaßrot färben bis auf eine kleine Zahl, die kräftig rot sind. Diese 
Kerne können sich noch teilen. In größerer Entfernung vom Meristem 
befinden sich im Plerom Kerne, die nur noch eine ganz schwache Rötung 
zeigen mit einzelnen etwas stärker gefärbten Tröpfchen. 

Die ersten sicheren Anzeichen der Prophase machen sich dadurch be- 
merkbar, daß die Trépfchen aus nuclealem Karyotin sich zu gekrümmten 
Fäden reihen!. An geeigneten Stellen kann man die Substanz erkennen, 
die die Trépfchen miteinander verbindet, sie ist nicht rot, also anucleal. 
Später beobachtet man vielfach gewundene Fäden von gleichmäßig 
blauroter Färbung, in denen sich die Trépfchen zunächst noch als 
schwache Anschwellungen bemerkbar machen, bald jedoch verschwinden, 
so daß die Fäden gleichmäßig dick sind. 

Zu betonen ist, daß bei den Trépfchenkernen niemals eine ungleich- 
mäßige Nuclealfärbung in Kernfäden und jungen Chromosomen auftritt, 
wie das bei den Chromocentren- und Kappenkernen der Fall ist. 

Wenn in der Telophase die Chromosomen an den Polen versammelt 
sind, bilden sich in ihnen Vacuolen, die nicht rot gefärbt sind und sich 
darum sehr deutlich von dem nuclealen Karyotin abheben (Abb. 30). 
Daß es sich um Karyolymphe handelt, ist kaum anzunehmen; in diesem 
Zustand sind ja die Tochterkerne noch nicht abgegrenzt, und die Chromo- 

1 Ich möchte an dieser Stelle auf SCHAFFSTEIN (Planta 22, 1935, 280) hin- 


weisen, der eine entsprechende Struktur und Reaktion in Prophasen der Reduk- 
tionsteilung von Lilium martagon beschreibt. 
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somen befinden sich noch in der Spindelsubstanz. Wir miissen demnach 
die Vacuolen als eine Komponente der Chromosomen betrachten und 
ihrer negativen Nuclealreaktion wegen als anucleales Karyotin be- 





zeichnen, das sich in diesem Stadium von dem nuclealen trennt, mit 
gewesen ist. DOUTRELIGNE (1933, S. 73) hat in der Telophase von 
Pastinaca sativa in BENDA-FEULGEN-Präparaten etwas ganz Ähnliches 
gesehen, denn sie schreibt von den Chromosomen, man beobachte in 

Mit dem Fortschreiten der Telophase erfolgt eine Auflösung des 
Nuclealkaryotins der Chromosomen in kleine Trépfchen von ungleicher 

Größe, die zunächst die Lage der Chromo- 

kernen kann man bei Einstellung auf die 

Oberflächedie Tröpfchen noch in bestimmter 

Gruppierung erkennen, die den Chromo- 

Abb. 30 u. 31. Picea excelsa. us den Vacuolen von anuclealem Karyotin 

30: Stücke von zwei Chromo- nunmehr geworden ist, kann man nicht 

somen in der Telophase, Vergt. sicher feststellen, weil ihm keine Färbung 

eines jungen Tochterkernes. eigen ist, die es besonders in feiner Ver- 

ME En teilung noch deutlich sichtbar macht. Wahr- 

scheinlich hält es die kleinen Tröpfehen des Nucleal-Karyotins in jener 

diese Anordnung und die Trépfchen sind jetzt gleichmäßig durch den 

ganzen Kernraum verteilt, wie das oben für die Ruhekerne mit kleinen, 

dicht gelagerten Tröpfchen beschrieben worden ist. Der fertige Ruhekern 
anuclealen Verbindungen zwischen ihnen. 

Cephalaria tatarica gibt uns mit geringen Abweichungen dieselben 
Bilder wie Picea excelsa. Die Kerne weisen ebenfalls die ungleich großen 
wir wiederum Kernen mit sehr kleinen Tröpfehen begegnen, so dürfte 
es sich entsprechend der obigen Darstellung um den Zustand handeln, 
der der Telophase unmittelbar folgt. Die Säurefuchsinfärbung am 
Raumnetz mit den stark gefärbten Knoten, während man in FEULGEN- 
Präparaten nur die letzteren infolge der starken Nuclealreaktion zu sehen 
bekommt, die anuclealen verbindenden Teile dagegen nicht. Hier muß 
die sich nur noch selten teilen, sind die Abstände zwischen den nuclealen 
Trépfchen größer als bei häufiger Teilungsfolge, wodurch das Raumnetz 
weitere Maschen erhält und der Untersuchung besser zugänglich wird. 


dem es seit der Prophase in irgendeiner Weise verbunden oder gemischt 
ihnen „points plus clairs semblables à de petits alv6oles“. 

somen beibehalten. Selbst in jungen Tochter- 
pre alae somen ungefähr entspricht (Abb. 31). Was 
etwa 3500; 31: Oberflächenstück 
den Chromosomen ähnlichen Form zusammen. Später verschwindet 
enthält wieder das Raumnetz mit den nuclealen Knoten und den 
aber gleichmäßig verteilten Trépfchen als Nucleal-Karyotin auf. Wenn 
Benpa-Material zeigt uns das sehr engmaschige, etwas schwammige 
freilich eine Einschränkung gemacht werden. In älteren Kernen nämlich, 
Hier kann man in günstigen Fällen auch die anuclealen Verbindungsfäden 
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zwischen den Knoten sehen, besonders wenn es sich um abgeschnittene 
Stiicke von Kernen handelt und man infolgedessen nicht durch eine 
dicke Schicht gestért wird. 

In der Prophase tritt wiederum die Ordnung der Tröpfchen zu fädigen 
Reihen auf, und die verbindende Substanz aus anuclealem Karyotin 
wird deutlich sichtbar. Später liegt ein gleichmäßig durchgefärbter, 
vielfach gewundener Faden vor. 

Die Telophase zeigt die Auflösung der Chromosomen in Reihen von 
Trôpfchen mit starker Nuclealreaktion, deren Verbindung man als 
anucleales Karyotin erkennen kann. Selbst in jungen Tochterkernen treten 
noch kurze Tröpfchenreihen auf in einer den Chromosomen entsprechenden 
Anordnung, doch ist jetzt die Bindesubstanz wegen der dichten Lage- 
rung der intensiv blauroten Trépfchen nicht mehr sicher nachweisbar. 

Allium Cepa ist, wie oben erwähnt, für Untersuchungen nach Art der 
vorliegenden weit weniger geeignet, weil die Trépfchen aus Nucleal- 
Karyotin recht klein und die Abstände zwischen ihnen nur gering sind, 
was die Untersuchung erschwert und keine so sicheren Ergebnisse 
gewinnen läßt wie bei den beiden voraufgehenden Objekten. Immerhin 
kann man sagen, daß Allium diesen beiden anzuschließen ist. Während 
der Telophase kann man übrigens in den Chromosomen die Trennung 
des nuclealen Karyotins vom anuclealen gut beobachten. 

Wir wollen an dieser Stelle näher eingehen auf den in der Einleitung 
gemachten Hinweis, daß bei verschiedener Fixierung der Ausfall der 
Nuclealreaktion im Ruhekern verschieden sein könne. Unser Objekt 
bietet dafür ein gutes Beispiel, weil es schon sehr oft Gegenstand cyto- 
logischer Untersuchungen geworden ist, so daß wohl jeder die verschie- 
denen Fixierungsbilder der Kerne kennt, und weil ich selbst bei früheren 
Gelegenheiten hier eine ganze Reihe von Fixierungsmitteln angewandt 
habe und daher weiß, wie große Unterschiede im Raumnetz der Kerne 
auftreten. Bei Fixierung mit dem Mittel nach BENDA liegt ein sehr 
engmaschiges Raumnetz vor, dessen Knoten allein die Nuclealreaktion 
geben, bei Fixierung nach JUEL besitzt es weite Maschen. In diesem 
Falle muß die Zahl der Netzknoten im Kernraum notwendigerweise 
kleiner sein als im ersteren. Das kann im wesentlichen nur so zustande 
kommen, daß ein Teil der nuclealen Trépfchen sich am Aufbau der 
Netzfäden beteiligt. Die Bestätigung wird in der Tat durch JUEL- 
Material gegeben, das der Nuclealreaktion unterworfen wird. Der Gegen- 
satz zu dem Benpa-Material kann gar nicht größer sein, denn während 
man bei letzterem im Kern nur kleine blaurote Tröpfchen sieht, die 
Knoten des engmaschigen Raumnetzes, zeigt das erstere ein weitmaschiges 
ausschließlich blaurot gefärbtes Raumnetz. 

Ausgehend von Allium Cepa bietet sich ferner Gelegenheit, einige 
Beobachtungen an Chromosomen hinsichtlich der Nuclealreaktion mit- 
zuteilen. Bei dieser Pflanze sieht man ganz klar die ,,Commissura 
13 
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chromosomalis oder das ,,Gelenk“ (LORBEER 1934, S. 603), und zwar 
rein gelb und dadurch scharf von der iibrigen blauroten Chromosomen- 
substanz unterschieden. Dasselbe ist bei Picea excelsa und Cephalaria 
tatarica zu beobachten. Die ,,Commissura“ ist teils als achromatisch, 
teils als chromatisch angesprochen worden (vgl. LORBEER 1934, S. 786). 
Daß sie aus Chromosomensubstanz besteht und deshalb Karyotin zu 
nennen ist, dürfte außer Zweifel sein, und indem sie keine Nucleal- 
reaktion zeigt, offenbart sie sich als anucleales Karyotin. Wir werden 
uns mit diesen Dingen bald noch eingehend beschäftigen müssen (S. 185, 
189). Picea excelsa besitzt an mindestens zwei Chromosomen je eine 
tiefe Einschnürung. Ich habe wiederholt gesehen, daß diese durch einen 
sehr dünnen, aber intensiv roten, kurzen Faden überbrückt wird. Ob 
das der einzige Zusammenhang ist, oder ob etwa noch eine anucleale 
Substanz das kurze Fadenstück umhüllt, läßt sich nicht mit Bestimmt- 
heit sagen, weil diese, falls vorhanden, durch die gelbe Farbe sich zu 
wenig abheben würde. 


4. Fontinalis antipyretica. 

In den Ruhekernen dieser Pflanze sind meist zwei größere und einige 
kleinere Chromocentren vorhanden und außerdem das Raumnetz. 
Was nun deren Nuclealreaktion anbetrifft, so finden sich bemerkens- 
werte Unterschiede. In der Scheitelzelle und ihren ersten Teilungs- 
produkten ist die Rotfärbung der Chromocentren schwach und das 
Raumnetz deutlich gelb, in den übrigen Zellen des Stämmchens da- 
gegen zeigen die Chromocentren intensive Nuclealreaktion und das 
Raumnetz eine schwache aber deutliche. 

Wir haben mithin den eigenartigen Fall vor uns, daß der Ausfall 
der Nuclealreaktion mit dem Alter der Zellen sich ändert, und zwar 
ist sie in den jüngsten Zellen am schwächsten. Bei Picea excelsa hatten 
wir ebenfalls Kerne mit schwach positiver Reaktion, nämlich im Plerom, 
aber in diesem Falle sind es gerade umgekehrt ältere Zellen, die zu 
besonderen Zwecken ausgebaut werden. Man muß freilich die Möglich- 
keit in Erwägung ziehen, daß bei Fontinalis in der Scheitelzelle und 
ihren ersten Segmenten Stoffe vorkommen könnten, die den Ausfall der 
Nuclealreaktion ungünstig beeinflussen. 

Es wäre nun sehr interessant gewesen, zu beobachten, wie sich die 
Kernteilung in der Scheitelzelle bezüglich der Nuclealreaktion verhält. 
Aber um auch nur die wichtigsten Teilungsstadien an dieser Stelle zu 
erhalten, müßte man ein sehr umfangreiches Material verarbeiten, das 
mir nicht zur Verfügung stand. 

Über die Nucleolen der vorliegenden Pflanze ist noch etwas Bemer- 
kenswertes zu berichten. In ihrer Mitte wird ein kugeliges Körperchen 
gesehen, das starke Nuclealreaktion zeigt, in seltenen Fällen sind es auch 
zwei. Anfangs stand ich diesem Bilde sehr kritisch gegenüber und neigte 
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der Annahme zu, es handle sich um Körper, die außerhalb des Nucleolus 
an seiner Oberfläche liegen, wie ja Karyotinbrocken bei unserem Objekt 
sehr oft so angeordnet sind. Dann aber fiel mir die Häufigkeit der Er- 
scheinung auf, denn bei rund der Hälfte aller Kerne war sie festzustellen, 
und es wäre doch höchst sonderbar, wenn ein außerhalb des Nucleolus 
befindlicher Körper so oft gerade die Lage einnehmen würde, daß er 
in dessen Zentrum erscheint. Die genaue Untersuchung bewies, daß die 
Körperchen wirklich ungefähr in der Mitte des Nucleolus liegen, denn 
ihre Umrisse werden mit denen des letzteren gleichzeitig scharf ab- 
gebildet. In den Fällen, wo die Körperchen zu fehlen scheinen, nehmen 
sie offenbar periphere Lage ein und sind dann teils ihrer Kleinheit wegen 
sehr schlecht feststellbar, teils weil an der Außenwand des Nucleolus 
ja noch die gleichgefärbten Chromocentren kleben. Die Nucleolen der 
Haarzellen weisen nicht selten hufeisenartig gekrümmte Körper gleich- 
falls von intensiver Färbung auf. In den Scheitelzellen und ihren ersten 
Segmenten werden Körperchen zwar auch gefunden, gewöhnlich zwei an 
Zahl, aber hier sind sie ungefärbt; die Kerne dieser Zellen verhalten 
sich ja, wie beschrieben, hinsichtlich der Nuclealreaktion überhaupt 
anders als die übrigen. Bei Anwendung anderer Färbungen und Fixie- 
rungen sind von den Körperchen höchstens schwache Andeutungen 
sichtbar, weil die Nucleolen sich stark färben, und man glaubt dann 
nichts anderes vor sich zu haben als die bekannten ,,Vacuolen“. 


Besprechung der Ergebnisse. 


In der vorliegenden Arbeit sind die am Aufbau der Chromosomen 
beteiligten Substanzen mit LUNDEGÂRDH (vgl. TıschLer 1934, S. 82) 
als „Karyotin‘ bezeichnet worden. Man kann freilich auch einen anderen 
Weg gehen und ausschließlich diejenigen Bestandteile, die positive 
Nuclealreaktion zeigen, ,,Chromatin“ nennen (vgl. Mimovipov 1936, 
S. 593); dann sind die negativ reagierenden ,,Achromatin“. Bei dieser 
Definition — sie ist übrigens für diesen Ausdruck die einzige, die auf 
eine objektive Grundlage zurückgeht (vgl. S. 189) — kommen aber Chromo- 
somenteile von letzterer Beschaffenheit in die gleiche Kategorie mit 
sämtlichen anderen ,,achromatischen“ Komponenten des Kernes und 
der Teilungsfigur, auch mit denen, die gar nichts mit dem Aufbau der 
Chromosomen zu tun haben. Demgegenüber will der Begriff ,,Karyotin“ 
für das Material der Chromosomen besser erscheinen, denn er unter- 
scheidet es, wie es ihm nach seinen besonderen Aufgaben zukommt, 
von allen übrigen Kernbestandteilen. Definiert man in dieser Weise, 
so ist man berechtigt, ja gezwungen, dem Ausfall der Nuclealreaktion 
entsprechend die Bezeichnungen ,,nucleales, anucleales bzw. oligo- 
nucleales Karyotin“ zu gebrauchen, wie die vorliegenden Untersuchungen 
gezeigt haben. 
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Es dürfte ferner klar geworden sein, daß die Verteilung der ver- 
schiedenen Karyotine im Kern mit seiner Struktur in engem Zusammen- 
hang steht. Drei Grundtypen lassen sich unterscheiden: Das eine Extrem 
wird dargestellt von den „Kernen mit typischen großen Chromocentren‘“: 
Das Nucleal-Karyotin ist im Ruhekern vollständig getrennt vom anucle- 
alen, ersteres ist ausschließlich in den Chromocentren konzentriert, 
letzteres bildet das Raumnetz des fixierten Materiales. Nicht soweit 
durchgeführt ist die Trennung bei den ,,Kappenkernen‘‘; das Nucleal- 
Karyotin tritt in Tröpfchen auf, die wolkenähnlich an einer Seite des 
Kernes angehäuft sind, und zwar an der, wo die Winkel der Chromo- 
somen in der Telophase liegen, während das Raumnetz anucleal bzw. 
oligonucleal ist. Das andere Extrem finden wir verkörpert in den 
»Trüpfchenkernen“: Trépfchen aus Nucleal-Karyotin sind über den 
ganzen Kernraum gleichmäßig verteilt, das Anucleal-Karyotin läßt 
sich im Ruhekern seiner unauffälligen Färbung wegen schwer feststellen, 
es dürfte die besagten Tröpfchen zu einem Raumnetz verbinden. Betont 
werden muß, daß sich diese Struktureigentümlichkeiten nur auf fixiertes 
Material beziehen. Bekanntlich ist das Raumnetz, von besonderen Fällen 
abgesehen, ein Artefakt, das durch die Koagulation bei der Fixierung ent- 
standen ist. Es muß demnach dahingestellt bleiben, in welcher Form das 
anucleale bzw. oligonucleale Karyotin des Raumnetzes in lebenden Kernen 
auftritt, vielleicht ist es in feinsten Tröpfchen in der Karyolymphe 
verteilt und wird durch die Fixierung in genannter Struktur ausgefällt. 

Die Eigenarten im Bau der Kerne haben nun auch Einfluß auf die 
ersten Vorgänge seiner Teilung. Eine übersichtliche Betrachtung der 
einzelnen Kerntypen in Hinsicht auf die Prophase ergibt folgendes: Bei 
den Kernen mit nicht gleichmäßiger Verteilung des Nucleal-Karyotins, 
also bei den ,,Chromocentren-“ und ,,Kappenkernen“, zeigen auch die 
Kernfäden und die Chromosomen bis zum Beginn der Metaphase ungleich- 
mäßige Nuclealreaktion, und zwar geben die Winkel stärkere Reaktion 
als die Schenkel, besonders deren Enden; dagegen erweisen sich bei 
den ,,Trépfchenkernen“ mit ihrer gleichmäßigen Verteilung des Nucleal- 
Karyotins auch die Kernfäden von vornherein gleichmäßig blaurot 
gefärbt. 

Im einzelnen finden wir folgenden Sachverhalt. In der frühen Pro- 
phase der ,,Chromocentrenkerne“ reagieren allein die Chromocentren 
positiv, die den späteren Chromosomenwinkeln entsprechen, während 
die ansetzenden Fadenstücke anfänglich negativ reagieren und erst später 
eine nach den Enden zu sich fortsetzende und sich allmählich verstärkende 
blaurote Färbung aufweisen. Bei den „Kappenkernen“ liegen die stark 
reagierenden Fadenteile bzw. die Chromosomenwinkel auf derselben 
Seite des Kernes wie die Wolken aus nuclealen Karyotintröpfchen, man 
kann also bis zum Beginn der Metaphase eine stark und eine schwach 
gefärbte Kernseite unterscheiden. 
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Von diesem Befund ausgehend wird man nicht fehlgreifen mit dem 
Schlusse, daß in den ersten Prophasestadien der Kerne mit ungleich- 
mäßiger Anordnung des Nucleal-Karyotins dieses in die stark reagierenden 
Teile der Kernfäden eingeht, und daß die schwach bzw. negativ reagieren- 
den Fadenstücke aus dem oligonuclealen bzw. anuclealen Raumnetz 
gebildet werden. Für die ,,Chromocentrenkerne“ ist das eigentlich 
eindeutig, denn an die positiv reagierenden, mit dem Beginn der Prophase 
sich etwas vergrößernden und verlängernden Chromocentren (vgl. 
GRÉGOIRE 1931, S. 1445; DOUTRELIGNE 1933, S. 63), die die Mittelstiicke 
oder Winkel der Fäden darstellen, schließen sich die anfangs negativen 
Fäden. DouTRELIGNE (1933, S. 78), die das Raumnetz nicht gesehen 
hat und daher den Kernraum für homogen hält, schreibt einem durchaus 
richtigen Gefühl folgend: ,,on pourrait ... soutenir ..., que les pro- 
longements achromatiques résultent d’une gelation au sein de la sub- 
stance homogène du noyau“. In der Prophase der „Kappenkerne“ 
werden entsprechende Verhältnisse vorliegen, denn die stark positiv 
reagierenden Teile der Kernfäden befinden sich auf der Kernseite mit 
den Wolken aus Nucleal-Karyotin, die demnach das Material zum Aufbau 
der mittleren Fadenstücke liefern. In die schwach reagierenden Faden- 
enden dagegen, die ja mitunter sogar einen mehr gelblichen Farbton 
besitzen, wird das oligonucleale bzw. anucleale Raumnetz eingehen. Im 
Verlauf der Prophase vollzieht sich der Ausgleich, so daß die Chromo- 
somen zum Beginn ihrer Wanderung in den Äquator vollkommen gleich- 
mäßige Reaktion aufweisen. 

In der Telophase spielt sich der Vorgang in entgegengesetztem Sinne 
ab bis zur Trennung der beiden Karyotine. Bei den ,,Chromocentren- 
kernen“ bemerken wir ein Zurückweichen der blauroten Färbung aus den 
Chromosomenschenkeln nach den Winkeln, bis von diesen allein noch 
kurze Stücke, die späteren Chromocentren, positive Nuclealreaktion 
geben. Die ,,Kappenkerne“ zeigen Ähnliches, nur bleiben die positiv 
reagierenden Winkelstücke länger und werden in einzelne, ungleich 
große Tröpfchen aufgelöst, die im Ruhekern die Wolken bilden. Die von 
den Chromosomen übrig bleibenden anuclealen bzw. oligonuclealen 
Schenkel werden in das Raumnetz übergeführt, das uns das fixierte 
Material bietet. Man kann sich vorstellen, daß in lebenden Kernen 
auch die Schenkel in anucleale bzw. oligonucleale Tröpfchen dispergiert 
werden, die in der Karyolymphe suspendiert den Kernraum erfüllen. 

Diese Auffassung stimmt weitgehend mit der von DoUTRELIGNE (1933) 
überein. Sie bezeichnet allerdings die Substanz mit positiver Nucleal- 
reaktion als ,,Chromatin“ und spricht darum bei allen ihren Objekten 
von ,,chromatisation in der Prophase und ,,déchromatisation in der 
Telophase insbesondere bei der „Discussion“ (S. 78—80). 

Nun kommen wir zu einem sehr schwierigen Problem. Wie sind die 
während der Prophase in den Kernfäden allmählich sich durchsetzende 
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positive Nuclealreaktion und der rückläufige Vorgang in der Telophase 
zu erklären? Es kann ein Überwandern von Nucleal-Karyotin. aus den 
stark positiv reagierenden Fadenteilen in die anuclealen bzw. oligo- 
nuclealen vorliegen, aber es kann auch eine nach den Fadenenden zu und 
wieder rückwärts verlaufende chemische Umwandlung stattfinden. 
Bereits DoUTRELIGNE (1933, S. 81) hat diese Frage aufgeworfen und in 
folgende Worte gefaßt: ,,S’agit-il d’une simple transposition de sub- 
stance, les chromosomes se dépuillant, en télophase, d’acide thymo- 
nucléinique, pour s’en recharger en prophase, ou bien faut-il admettre 
plutöt que le chromosome subit en télophase une transformation chimi- 
que qui modifie l’acide thymonucléinique et qu’inversement la prophase 
comporte une régénération de cet acide?“ Vom mikroskopischen Bilde 
können wir lediglich ablesen, daß die starke blaurote Färbung sich von den 
Winkeln her in die Schenkel fortsetzt bzw. sich aus ihnen zurückzieht. 
Es ist ferner zu berücksichtigen, daß in der frühen Prophase der ,,Kappen- 
kerne“ von den Wolken her Reihen aus Nucleal-Karyotintrépfchen 
gebildet werden. Nehmen wir einmal Wanderung an, so sagen uns die 
Präparate nichts darüber, ob allein Nucleal-Karyotin wandert, oder ob 
nicht auch anucleales bzw. oligonucleales Karyotin eine Verschiebung 
nach den Winkeln zu erfährt. Allein das ist Hypothese, es kann ebenso- 
gut eine chemische Umwandlung vorliegen, bei der freilich der gerichtete, 
von bestimmten Stellen ausgehende und zu diesen wieder zurückkehrende 
Verlauf auffällt. Eine Entscheidung ist gegenwärtig unmöglich, auch die 
„Lröpfchenkerne‘“ geben uns keine Aufklärung. 
So verwickelte Verhältnisse wie die eben behandelten beiden Kern- 
typen, bringen uns die ,,Trépfchenkerne“ nicht. Hier herrscht ja gleich- 
mäßige Verteilung der Nucleal-Karyotintrépfchen, und dementsprechend 
geben die Kernfäden und Chromosomen von Anfang an gleichmäßige 
Nuclealreaktion. Indessen stoßen wir auch hier auf die eben erörterte 
und nicht gelöste Frage, denn es sind ja in der frühesten Prophase Faden- 
stücke sichtbar, die aus einzelnen nuclealen Karyotintröpfchen bestehen, 
verbunden durch eine anucleale Substanz. Dieser Zustand besteht 
freilich nur kurze Zeit, alsbald folgt der des dünnen gleichmäßig reagieren- 
den Fadens. Die Telophase zeigt uns die Trennung der beiden Karyotine 
sehr deutlich durch das Auftreten negativ reagierender Vacuolen in den 
Chromosomen und durch die Dispersion des nuclealen Anteiles der letzteren 
in Tröpfchen, die anfangs noch durch anucleales Karyotin in einer den 
Chromosomen entsprechenden Anordnung verbunden sind und schließlich 
im Kernraum gleichmäßig verteilt werden. Dort erscheinen sie im 
fixierten Material als Knoten eines Raumnetzes mit anuclealen Netzfäden. 
Die Struktur des lebenden Trépfchenkernes kann man sich so vorstellen. 
daß außer dem nuclealen Karyotin auch das anucleale in Trépfchenform 
in der Karyolymphe verteilt ist. Die Fixierung würde dann die Koagula- 
tion in der bekannten Raumnetzgestalt bewirken. Allein es könnte 
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auch jedes nucleale Trépfchen von einem Mantel aus anuclealem Karyotin 
umgeben sein; es müssen schon alle Möglichkeiten erwogen werden. In 
diesem Falle wären ebenfalls sowohl das Fixierungsbild des Raumnetzes 
wie in der frühesten Prophase die Fadenstücke aus abwechselnd nuclealen 
und anuclealen Anteilen möglich. 

Die ,,Commissura chromosomalis“ oder das „Gelenk“ der Chromo- 
somen zeigt negative Nuclealreaktion, und zwar kann das bei den Objekten 
mit großen Chromosomen wie Allium Cepa, Cephalaria tatarica und Picea 
excelsa ohne jede Schwierigkeit festgestellt werden. Ferner kann sie 
übrigens gefunden werden bei Impatiens Balsamina und Scorzonera 
hispanica und dürfte den übrigen untersuchten Pflanzen nicht fehlen. 
Hertz (1933, S. 612) bezeichnet die „Chromosomenspalte‘“ als achroma- 
tisch, ebenso LORBEER (1934, S. 603), aber von anderer Seite ist sie 
„chromatische Spalte“ genannt worden (zitiert nach LORBEER 1934, 
S. 768), die Meinungen sind also hier geteilt. Sie besteht jedenfalls, wie 
früher gezeigt worden ist (S. 184), aus anuclealem Karyotin. Will man 
unbedingt an der Bezeichnung ,,Chromatin“ festhalten, dann ist nur die 
oben erwähnte Definition (S. 185) nach dem Ausfall der Nuclealreaktion 
eindeutig, und das ‚Gelenk‘ ist damit ‚„achromatisch“. Die Färbe- 
methoden können keinen sicheren Anhalt bieten. Die Eisenhämatoxylin- 
Methode ist subjektiv, weil alle Strukturen durchweg schwarz gefärbt 
werden und darauf die Farbe wieder ausgezogen wird, wobei es natürlich 
ganz im Ermessen des Einzelnen liegt, wann die Differenzierung unter- 
brochen wird. Alle anderen ähnlichen Verfahren leiden an dem gleichen 
Fehler, so z. B. die Säurefuchsin-Methode. Mit den Anilinfarben kann 
man schon gar nichts anfangen, denn die ,,achromatische“ Substanz läßt 
sich mit manchen sehr wohl färben, sogar recht kräftig (vgl. TischLer 
1934, S. 69 f.). Die Bezeichnung ,,anucleales Karyotin“ für die Substanz 
des ,,Gelenkes“ will uns jedenfalls als die erscheinen, die ihre Eigen- 
schaften am besten zum Ausdruck bringt. 

Vergleicht man die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit mit den Unter- 
suchungen von Hertz (1933), so findet man, daß die von ihm als ,,hetero- 
chromatisch‘“ bezeichneten Elemente stets starke positive Nuclealreaktion 
zeigen, die „euchromatischen‘“ dagegen anucleal oder oligonucleal sind. 
So sind z. B. nach Hertz die Chromocentren von der Art, wie sie bei 
Impatiens Balsamina vorliegen, sowie die ,,Kappenchromocentren“ 
entsprechend Collinsia bicolor heterochromatisch, und bei diesen Gebilden 
haben wir intensive blaurote Färbung gegenüber dem übrigen Karyotin 
kennengelernt. Ferner bezeichnet Heırz (1933, S. 600) bei der letzteren 
Pflanze die Winkelstücke der Chromosomen in der Prophase ausdrücklich 
als heterochromatisch, und gerade diese geben starke Nuclealreaktion 
im Gegensatz zu den Schenkeln. Daraus folgt, daß das ,,Heterochroma- 
tin“ große Mengen von Thymonucleinsäure enthält, das „Euchromatin“ 
dagegen wenig oder gar keine. 
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Sehr auffallend ist das Ergebnis der Nuclealreaktion bei Fontinalis 
antipyretica, denn die Scheitelzellen und ihre ersten Segmente weisen 
schwach positiv reagierende Chromocentren und negativ reagierendes 
Raumnetz auf, die übrigen Zellen intensiv blaurote Chromocentren und 
schwach rotes Raumnetz. Dazu kommen noch die positiv reagierenden 
Körperchen in den Nucleolen, die aber in den Scheitelzellen und deren 
ersten Teilungsprodukten ungefärbt sind. Man kann natürlich auf einen 
Thymonucleinsäuregehalt der Körperchen schließen; absolut sicher ist 
das indessen nicht, denn wie BAUER (1933) nachgewiesen hat, sind auch 
Polysaccharide z. B. wie Glycogen und Stärke „nach Fixierung mit 
chromsäurehaltigen, nicht reduzierenden Gemischen‘‘, zu denen das nach 
Benpa gehört, „durch Auftreten von Aldehydgruppen nach FEULGEN 
färbbar“. Ich muß allerdings sagen, daß der Farbton der Stärkekörnchen 
meiner Präparate stets ein anderer war als der des thymonucleinsäure- 
haltigen Karyotins. Sowohl das unterschiedliche Verhalten der Scheitel- 
zellen und ihrer ersten Segmente gegenüber den anderen Zellen wie die 
Körperchen in den Nucleolen bedürfen einer eingehenden Untersuchung 
auch hinsichtlich des Verhaltens während der Kernteilung;; das wäre aber 
Sache einer besonderen Arbeit. 

Schließlich sei noch kurz über die Spindelfasern berichtet. Sie lassen 
sich im Gegensatz zu der Angabe von DOUTRELIGNE (1933, S. 87) auch 
im BENDA-Material überall nachweisen. Man sieht sie bei den Objekten 
mit großen Kernen und nicht zu zahlreichen Chromosomen ohne Schwie- 
rigkeiten nach der Nuclealreaktion gelb gefärbt. Bei kleinkernigen und 
vielchromosomigen Pflanzen dagegen ist diese Färbung zu zart. Die 
Spindelfasern können hier z. B. mit der Säurefuchsinmethode dargestellt 
werden, nur darf man nicht zu lange differenzieren; auch Bordeauxrot 
führt zum Ziel. 


Zusammenfassung. 


Pflanzenkerne von verschiedenem Bautypus wurden nach BENDA 
fixiert und der Nuclealreaktion unterworfen. Bei den ,,Chromocentren- 
kernen“ reagieren allein die Chromocentren stark positiv, das Raum- 
netz dagegen negativ; bei den „Kappenkernen“ reagieren die Tröpfchen, 
aus denen die „Kappen‘“ zusammengesetzt sind, stark positiv und das 
Raumnetz negativ oder sehr schwach positiv; bei den ‚Tröpfchenkernen“ 
sind die stark positiven Trépfchen durch negative Zwischenstücke zu 
einem Raumnetz verbunden. 

Der Definition von LunpeEgÄrpH folgend wird die Substanz der 
Chromosomen als Karyotin bezeichnet und entsprechend dem Ausfall 
der Nuclealreaktion zwischen nuclealem, oligonuclealem und anuclealem 
Karyotin unterschieden. 

Die Verteilung des Nucleal-Karyotins steht in engem Zusammenhang 
mit der Struktur des Ruhekernes: bei den ,,Chromocentrenkernen“ 
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besteht vollständige Trennung des nuclealen und anuclealen Karyotins, 
ersteres ist auf die Chromocentren konzentriert; bei den „Kappenkernen“ 
geht die Trennung nicht so weit, das nucleale Karyotin findet sich im 
Wesentlichen in den einseitig angeordneten Kappen; bei den „Tröpfchen- 
kernen“ sind die nuclealen Trépfchen gleichmäßig durch den Kernraum 
verteilt. 

Die Eigenart des Kernbaues hat Einfluß auf die ersten Vorgänge der 
Kernteilung. In den frühen Prophasen der ,,Chromocentrenkerne‘‘ 
setzen sich die nuclealen Chromocentren in anuclealen Fäden fort. Diese 
geben zwar mit dem Fortschreiten der Prophase die Nuclealreaktion, aber 
nach den Enden zu schwächer, und dieser Gegensatz ist selbst an den 
fertigen Chromosomen zum Beginn der Metaphase noch bemerkbar. Bei 
den ,,Kappenkernen“ geben die einseitig orientierten Winkelstücke der 
Kernfäden starke Nuclealreaktion, die Fadenenden dagegen schwache, sie 
können sogar einen mehr gelblichen Farbton aufweisen. Auch hier sind bis 
zum Beginn der Metaphase die Chromosomenwinkel noch stärker blaurot 
gefärbt als die Schenkelenden. 

Aus diesem Verhalten ergibt sich der Schluß, daß die Winkel der 
Kernfäden aus dem nuclealen Karyotin der Chromocentren bzw. der 
Kappen gebildet werden, die Schenkel aber aus dem Material des 
anuclealen oder oligonuclealen Raumnetzes. 

In der Telophase vollzieht sich die Trennung der Karyotine sowie 
ihre Überführung in die Chromocentren bzw. Kappen und in das Raum- 
netz. 


Im Gegensatz zu diesen beiden Kerntypen geben die Kernfäden und 
Chromosomen der ,,Trépfchenkerne“ gleichmäßige Nuclealreaktion. In 
den ersten Anfängen der Prophase finden sich hier freilich Fäden, die aus 
nuclealen Tröpfehen bestehen, verbunden durch anucleale Zwischen- 
stücke. Eine Vakuolisation der Chromosomen in der Telophase zeigt die 
Trennung des nuclealen Karyotins vom anuclealen bis zum Übergang 
in die Struktur des Ruhekernes. 


Die ,,Commissura chromosomalis“ oder das ,,Gelenk“ der Chromosomen 
besteht aus anuclealem Karyotin. 

Bei den in der vorliegenden Arbeit untersuchten Pflanzen geben die 
von Hertz als ‚„‚heterochromatisch‘‘ bezeichneten Kernbestandteile stark 
positive Nuclealreaktion, die ,,euchromatischen“ dagegen negative oder 
sehr schwach positive. Die ersteren enthalten demnach viel Thymo- 
nucleinsäure, die letzteren keine oder nur wenig. 


Bei Fontinalis antipyretica reagieren in den Scheitelzellen und den 
ersten Segmenten die Karyotinbrocken schwach positiv und das Raum- 
netz negativ, in den übrigen Zellen dagegen die ersteren stark positiv 
und das letztere schwach. In den Nucleolen befinden sich kleine 
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Körperchen, die mit Ausnahme der der Scheitelzellen und ihrer ersten 
Teilungsprodukte stark positive Nuclealreaktion zeigen. 

Die Spindelfasern sind in dem nach BENDA fixierten Material überall 
nachweisbar. 
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STUDIEN UBER BLATT- UND SPROSSENTWICKLUNG BEI 
EINER PERIKLINALCHIMARE VON COPROSMA BAUERI. 


Von 


D. TOLLENAAR 
(Java). 


Mit 13 Textabbildungen (15 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 12. Oktober 1936.) 


I. Einleitung. 


In einem Treibhaus des Arboretums der Landwirtschaftlichen Hoch- 
schule in Wageningen fand ich eine weiß-bunte Pflanze von Coprosma 
Baueri, welche dadurch meine Aufmerksamkeit erregte, daB hier an einer 





Abb. 1. Bunte Pflanze von Coprosma Baueri mit 4 Blättertypen. Am linken Ast nur weiß- 
randige und wenige weiBe Blatter; am rechten Ast nur griinrandige und griine Blatter. 


Pflanze 4 Typen von Blättern vorkamen, nämlich grüne, weiße, in der 
Mitte weiß mit grünen Rändern und in der Mitte grün mit weißen Rändern. 
Die jugendlichen bunten Blätter zeigten blaßgrüne Teile, die erst beim 
Älterwerden über gelblich schmutzig-weiß wurden (ich werde der Kürze 
halber immer von ,,weiB“ sprechen). Abb. 1 und 2 geben einen Eindruck 
von dieser Pflanze und ihren 4 Blättertypen. 
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Eine anatomische Untersuchung ergab, daß an dieser Pflanze nicht 
weniger als 6 verschiedene Sproßarten vorkamen, insofern als (auf dem 
Querschnitt), abgesehen von der Epidermis, 3 konzentrische Ringe 
Chlorophyll enthalten oder nicht. 





Abb. 2. Die 4 Blättertypen. 


Im Falle der Chimären von Pelargonium zonale, die zuerst eingehend 
untersucht wurden, steht man in bezug auf die Erklärung der Ent- 
stehung solcher bunter Typen vor der folgenden Alternative: 

1. Die bunte Pflanze muß man auffassen als ein symbiotisches Zu- 
sammenwachsen zweier verschieden veranlagter Gewebe (verschieden in 
bezug auf die Möglichkeit, grüne Plastiden in den Zellen zu bilden), wobei 





Abb. 3. Scheinbare Inseln und Sektoreffekt (s. Abschnitt IV). 


ein Gewebe auf eine bestimmte Weise vom anderen umhüllt wird. Aus 
einem Gewebe, ob grün oder weiß, könnte dann nur dieselbe Gewebeart 
erzeugt werden. In diesem Falle ist es erforderlich, daß durch die ganze 
Pflanze hindurch ein geschlossener Zusammenhang von jedem der beiden 
Gewebe besteht bzw. bis zum Ende der Zellteilungsperiode bestanden hat 
(Periklinalchimärentheorie nach der Baurschen Auffassung). 

2. Die bunte Pflanze muß man als ein organisches Ganzes auffassen, 
gebildet aus einem Urgewebe, das sich jedoch in fortgeschrittenem Alter 
(in halbmeristematischem Zustand) entweder in Zellen mit grünen oder 
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in Zellen mit farblosen Plastiden differenziert. Bei einer bestimmten 
Pflanzenart werden dabei bestimmte Blattzonen und Teile von Blatt- 
stielen grün, andere weiß, ohne daß es nötig ist, daß je ein ununter- 
brochener Zusammenhang in den grünen oder in den weißen Teilen besteht. 
(Wir können eine derartige Differenzierung mit derjenigen beim Meso- 
phyligewebe des Blattes in Palissaden- und Schwammparenchym ver- 
gleichen; in einer bestimmten Pflanzenart entsteht aus demselben 
Gewebe oben Palissaden- und unten Schwammparenchym. Auch dabei 
besteht kein ununterbrochener Zusammenhang zwischen jeder dieser 
beiden Gewebearten in den verschiedenen Blättern.) Diese Auffassung 
über die Entstehung der Chimären stammt von Noack, der diesen 
Typus, worauf bunte Pflanzen entstehen könnten, Mantelchimäre nennt. 

Im Falle von Pelargonium zonale ist noch keine Einstimmigkeit darüber 
erzielt, auf welche Weise die Chimäre entsteht. 

Daß wir es bei der von mir studierten Pflanze von Coprosma Baueri 
mit einer Periklinalchimäre nach Baur zu tun haben, werde ich zeigen. 
Dazu ist es aber nötig, zunächst in großen Zügen die Morphologie und 
Anatomie von Coprosma Baueri zu beschreiben. 


II. Morphologische und anatomische Einzelheiten von Coprosma Baueri. 


Die ursprüngliche, als Steckling erhaltene Pflanze, gehörte zu dem 
weißbunten Typus mit weißrandigen Blättern (Typus albo-marginata). 

Der Vegetationspunkt dieser Pflanze bildet periodisch eine Gruppe 
von Auswölbungen, wovon zwei sofort zu einem Paar gegenüberstehender 
Blätter auswachsen; in ihren Achseln entsteht oft ein Seitensproß, 
dessen V.P. in derselben Weise abermals Blätter abspaltet, in deren 
Achseln sich wiederum ein Seitensproß entwickeln kann, jedoch häufig 
nur rudimentär als Anlage anwesend bleibt (usw.). In einem solchen 
„Knoten‘, dem Blätter und Seitensprosse entspringen, werden noch zahl- 
reiche andere Seitensprosse als Anlagen gebildet, die als solche erhalten 
bleiben (seriale Knospen). Diese Anlagen sind mehr oder weniger groß 
und stellen häufig nicht mehr als eine 2 Zellschichten dicke Wölbung dar. 
Diese Augen bleiben ruhend, bis zuweilen viel später unter besonderen 
Verhältnissen (wie beim Abbrechen des Vegetationspunktes des Haupt- 
sprosses, beim Absterben eines Seitensprosses, beim Stutzen usw.) eins 
dieser Augen oder mehrere davon zum Auswachsen kommen. 

An einem Querschnitt durch einen jungen Sproß einer rein grünen 
Pflanze zeigt sich dieser von außen nach innen aus folgenden Zellschichten 
aufgebaut (s. Abb. 4): 

1. Epidermis mit Stomata. In der Epidermis kommt lokal Chloro- 
phyll vor, meist ziemlich wenig, aber deutlich festzustellen. In den Schließ- 
zellen der Stomata befindet sich stets Chlorophyll. 

2. Eine 5—6 Reihen dicke Zellschicht subepidermalen Kollenchyms, 
das sehr viel Chlorophyll enthalten kann, jedoch nicht gleichmäßig verteilt, 

















196 D. Tollenaar: Studien über Blatt- und Sproßentwicklung 
sondern meist in der Gegend der Stomata angehäuft. In diesem Gewebe 
kommen lokal rotgefärbte Zellen vor. 


3. Hierauf folgt in noch ziemlich jugendlichem Zustand Phellogen- 
gewebe, welches Kork bildet. Mit Ausnahme der Umgebung der Knoten 
sterben Epidermis und subepidermales Kollenchym bereits ziemlich früh 
ab, an deren Stelle dann das Korkgewebe als Abschließung tritt. Dieses 
Korkgewebe enthält niemals 
Chlorophyll. 

4. 2-3 Reihen groß- 
lumiger und langgestreckter, 
wasserspeichernder Zellen, 
deren Wände bald verhol- 
zen, und die niemals Chloro- 


phyll Lage 
5. 6—9 Schichten paren- 


chymatischen Kollenchyms, 
das beim Alterwerden in 
Kollenchym iibergeht. Diese 
Zellen können viel Chloro- 
phyllenthalten, jedoch nicht 
an allen Stellen gleich viel. 

6. Phloém. Dieses besitzt 
Chlorophyll im parenchy- 
matischen Gewebe. 

7. Xylem. Die Mark- 
strahlen (Holzparenchym) 
weisen Chlorophyll auf. 

8. Mark, aus einem ge- 
tüpfelten Parenchymgewebe 





Abb. 4. Sektor eines Querschnittes durch einen rein 
grünen Sproß von Coprosma Baueri. ep Epidermis, 
coll Collenchym, phell Phellogen, phi Phloëm, zyl bestehend, worin lokal Zell- 
Xylem, mrk Mark, k mit Raphiden gefüllten Zellen: x “ 

I—IV die 4 Histogene. gruppen mit Chlorophyll 


vorkommen. 


Viele lebende Zellen im ganzen Gewebe sind oft mit Raphiden von 
oxalsaurem Kalk gefüllt. 

Das Blatt zeigt als äußerliche Besonderheit an der Rückenseite 
Höhlungen in einigen Achseln von Hauptrippe und Seitennerven erster 
Ordnung. Ein Querschnitt durch ein normales grünes Blatt (Abb. 9) 
zeigt uns von unten nach oben: 

1. Epidermis mit Stomata. Besonders um die Stomata herum, aber 
mitunter auch anderwärts, enthält die Epidermis geringe Chlorophyll- 
mengen. Auch bei allen bunten und weißen Blättern konnte ich stets an 
jenen Stellen Chlorophyll in der Epidermis antreffen. 


2. 7—9 lockere Schwammparenchymschichten. 
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3. 4—6 Schichten Palissadenzellen. In den obersten Schichten sind 
diese Palissadenzellen am längsten und breitesten, nach unten zu werden 
sie immer schmäler und kürzer. 

4. Eine Schicht großer rundlicher Hypodermiszellen, welche wasser- 
speichernd sind und niemals Chlorophyll enthalten [dieses chlorophyll- 
freie Gewebe wurde in grünen Coprosma Baueri-Pflanzen auch von 
Frl. GREENSILL (1903) beschrieben]. An den Blatträndern geht dieses 
Gewebe in Kollenchym über und wird mehrere Zellschichten dick. 

5. Epidermis mit sporadischem Chlorophyll. 


III. Die regelmäßige Gruppierung der verschiedenen Blatt- und 
Sproßtypen an der bunten Coprosma. 


An der untersuchten Pflanze finden wir 6 verschiedene Sproßtypen 
als Folge einer verschiedenen Rangordnung grüner und farbloser Histogen- 
ringe (am Querschnitt: Abb. 4). 

Die Grenzen zwischen dem grünen und weißen Gewebe befinden sich 
nämlich bei den verschiedenen bunten Typen an den gleichen Stellen. 
Demzufolge sind z.B. Phloém + Xylem + Mark entweder zusammen 
chlorophyllhaltig oder ganz chlorophylifrei. Diese Konstanz der Grenzen 
ist sehr auffallend; dadurch bekommen wir eben den Eindruck von 4 ver- 
schiedenen Histogenringen, welche ich mit I—IV bezeichnen werde. 
Diese Konstanz steht in deutlichem Gegensatz zu dem, was die Blätter- 
zusammensetzung uns zeigt. Es kommen folgende Kombinationen vor 
(es wurden junge, noch nicht verkorkte Sprosse untersucht): 








Tabelle 1. 
Gewebe- IV. Plerom 
I. De - | II. Äußeres Peribl III. Inneres Perible: 
een togen | (ugere Rinde) (innere Rinde) er 
Aus den |1.Epidermis | 2. Subepidermales | 5. Parenchymati- 6. Phloëm + 
folgenden Kollenchym sches Kollenchym| Xylem + 
Geweben 3. Phellogen ? 3. Phellogen ? Mark 
bestehend: 4. Wasserspeichern- | 4. Wasserspeichern- 
des Gewebe? des Gewebe? 
Typus 1 grün ! weiß grün grün 
"3 grün! weiß weiß grün 
Pe | grün ! weiß weiß weiß 
a _ grün ! grün weiß weiß 
» 8 grün! grün grün weiß 
À SF; 2 2 grün 

















1 D. h. stellenweise Chlorophyll enthaltend. 


Fiir die Grenze zwischen III und IV s. Abb. 5 und 6. Hinsichtlich der 
Grenze zwischen II und III (Abb. 6 und 7) muß bemerkt werden, daß, 
weil Phellogen und großlumiges Wasserspeicherungsgewebe auch in 
grünen Pflanzen niemals Chlorophyll besitzen, nicht sicher darüber zu 
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Abb. 7. 

Abb. 5. Querschnitt durch einen Sproß mit grünen Blättern, obwohl Histogen IV kein 
Chlorophyll enthält. 

Abb.6. Radialschnitt durch einen Sproß mit rein weißen Blättern, obwohl Histogen IV 
Chlorophyll enthält. 

Abb.7. Radialschnitt durch einen Sproß vom Typus 4, wobei die Histogene I und II 

chlorophylienthaltend sein, die Histogene III und IV chlorophylifrei. 
Abb. 8. Querschnitt durch einen Sproß vom Typus 4. 
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entscheiden war, ob jene Gewebsteile zu II oder zu III gehörten. An 
jungen Schnitten wurde aber der Eindruck erhalten, daß jene Elemente 
wahrscheinlich aus der Zellschicht hervorgehen, aus der auch das sub- 
epidermale Kollenchym entsteht. Bestimmt kann ich das aber nicht 
sagen. 

Schicht I ist die einzellige Epidermis, welche bei allen 6 Sproßarten 
lokal grüne Plastiden besitzt. 

Es ist nun für eine Entscheidung über die Frage, ob wir es mit einer 
Mantel- oder mit einer Periklinalchimäre zu tun haben, sehr wichtig, daß 
eine Regelmäßigkeit in der Gruppierung der verschiedenen Sprosse und 
Blätter an der Pflanze festgestellt werden konnte. 

Eine Regelmäßigkeit besteht in der Weise, daß bestimmte Blatt- und 
Sproßtypen nur aus bestimmten Sproßtypen hervorgehen, wie es folgende 
Übersicht zeigt (I—IV sind die 4 Histogenringe; grün=grüne Plastiden 
werden im Gewebe gefunden; weiß = das Gewebe enthält niemals grüne 
Plastiden): 








Tabelle 2. 
à Zusammensetzung des a Typus der Blätter 
Typus Hauptsprosses Typus der Seitensprosse am Hauptsproß 
I IL BEE I Il III IV 


ronge pur + (1) ORS 

a A à d grün-weiB-weiB-grün (2) weiBrandig, 

: grün-weiß-grän-grün Pe (3) bisweilen weiß 
grün-grün-weiß-weiß! (4) 

2 grün-weiß-weiß-grün grün-weiß-weiß-weiß (3) weiß 

3 grün-weiß-weiß-weiß grün-weiß-weiß-weiß (3) weiß 


grün-grün-weiß-weiß (4) > . 

4 | grün-grün-weiß-weiß | } grün-grün-grün-weiB (5) | des. 
grün-grün-grün-grün (6) 8 

5 grün-grün-grün-weiß grün-grün-grün-grün (6) grün 

6 grün-grün-grün-grün grün-grün-grün-grün (6) grün 

1 Ist nur einmal auf diese Weise an der untersuchten Pflanze entstanden. 











Die große Beschränkung im Auftreten der verschiedenen Sproß- 
und Blatt-Typen, d. h. die Abhängigkeit von der Zusammensetzung des 
Sprosses, aus dem sie entstehen, geht deutlich aus Tabelle 2 hervor. Die 
große Korrelation in der Gewebezusammenstellung der verschiedenen 
Sprossen und Blätter läßt sich natürlicher in Einklang bringen mit der 
Periklinalchimären- als mit der Mantelchimärentheorie. Einerseits kann 
man sich nach Noacks Theorie die Differenzierung der Pflanzenteile in 
weiße und grüne Zonen mehr oder weniger uniform vorstellen. Im 
Falle einer solehen großen Uniformität bei der Differenzierung würde 
dann an einer Pflanze nur eine Art von Blättern, z. B. weißrandige, 
entstehen. Andererseits könnte man sich für den Fall einer großen 
Variabilität bei der Differenzierung die Entstehung der 4 verschiedenen 
14 


Planta Bd. 26. 
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Blattertypen nach Noacks Theorie wohl denken, jedoch mit einer regel- 
losen Verteilung iiber die Pflanze. Eine systematische Rangordnung 
und eine Korrelation der Gewebe, wie sie unsere Pflanze zeigt, paBt aber 
schwer in den Rahmen der Mantelchimärentheorie. 

Die große Regelmäßigkeit im Aufbau deutet auf eine entwicklungs- 
mechanische Abhängigkeit der Gewebe, welche eine Erklärung mittels 
der Periklinalchimärentheorie nicht ausschließt. Eine eingehende ana- 
tomische Untersuchung bewies, daß nichts einer Erklärung durch die 
Periklinalchimärentheorie entgegensteht. Es wurde niemals ein Fall 
gefunden, bei dem grüne oder weiße Gewebeinseln vorkamen, immer war 
ein geschlossener Zusammenhang bei der Entstehung jedes der beiden 
Gewebe nachzuweisen. 


Aus der Tabelle 2 kann man schon ersehen, daß niemals weiße Blätter 
an rein grünen Sprossen und niemals grüne Blätter an rein weißen 
Sprossen vorkamen. Die Regelmäßigkeit, sowie die Beschränkung lassen 
sich völlig durch die Hypothese eines Zusammenwachsens von zwei 
Geweben (grün und weiß) erklären. Wie im folgenden Abschnitt ein- 
gehend angegeben werden soll, wird die Zusammensetzung der Pflanze 
verständlich, wenn wir uns die Blätter und Seitensprosse aus höchstens 
3 Zellschichten des Hauptsprosses entstanden denken. Diese 3 (bisweilen 
nur 2) Zellschichten müssen dann die 4 Histogene I—IV aufbauen, was 
zur Entstehung von 6 Sproßvariationen an einer Pflanze führt. 


Nach der Mantelchimärentheorie wird es uns nicht verständlich, 
warum bestimmte Sproßarten nicht entstehen. 


Es wurde z. B. an dieser Pflanze niemals ein Sproß oder ein Blatt mit 
Epidermis (bzw. Schließzellen) ohne Chlorophyll angetroffen. Die Peri- 
klinialchimärentheorie dagegen ist imstande, dies in einfacher Weise zu 
erklären. Die Epidermis war beim ursprünglichen Typus (I grün- 
II weiß-III grün-IV grün) grün. Neue Kombinationen entstanden nur 
dadurch, daß im Seitensproß eine Zellschicht 2 oder 3 Histogene statt 
eines einzigen aufbauen mußte. Was aber draußen liegt, bleibt draußen, 
ja das äußere Chlorophyllhaltige Epidermisgewebe kann auf entwick- 
lungsmechanische Weise niemals von chlorophyllfreien Geweben über- 
deckt werden. 

Auch wurden niemals Sprosse gefunden, wo III weiß vorkam zwischen 
II grün und IV grün oder, wo III grün sich zwischen II weiß und IV weiß 
befand. 

Die Erklärung mittels der Periklinalchimärentheorie ist einfach die, 
daß III nur weiß werden kann, wenn das weiße Histogen II des Haupt- 
sprosses in dem Seitensproß außer II auch ITI bildet. Und so kommt III 
weiß niemals zwischen II grün und IV grün zu liegen. In derselben Weise 
kann die Periklinalchimärentheorie erklären, warum III grün sich nie 
zwischen II weiß und IV weiß befinden kann. 
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IV. Zellschiehten des Hauptsprosses, die am Aufbau der Blätter und 
der Seitensprosse teilnehmen. 

Das Ergebnis, daß die bunte Coprosma Baueri eine Periklinalchimäre 

darstellt, erlaubt uns folgende Schlüsse zu ziehen über die Frage, welche 


Zellschichten des Hauptsprosses in die 
Blatthöcker und in die Seitensproß- 
anlagen treten, und welche Blatt-Teile 
(bzw. Seitensproßteile) von den verschie- 
denen Histogenen aufgebaut werden. 


A. Das Blatt. 


1. Es kann bei dieser Pflanze nur die 
subepidermale Zellschicht der Blattunter- 
seite darüber Aufschluß geben, ob die 
subepidermale Schicht im Blatt grünem 
oder farblosem Gewebe des Hauptsprosses 
entstammt, weil diesubepidermaleSchicht 
der Blattoberseite die Hypodermisschicht 
ist, welche als Wasserspeicherungsgewebe 
auch in der normalen griinen Pflanze nie 
Chlorophyll führt. 

Wenn wir ein weißrandiges Blatt, 
wie es nur an Sprossen mit I grün-II 
weiß-III grün-IV grün vorkommt, näher 
betrachten, so nehmen wir einen ganz 
weißen Rand wahr, während in der 
Mitte dunkelgrüne und graugrüne Partien 
vorkommen. Die mikroskopische Unter- 
suchung zeigt, daß sich überall direkt 
unter der Epidermis wenigstens eine farb- 
lose Zellschicht befindet (Abb. 12 und 13). 
Folglich ist die äußere Zellschicht (das 
Dermatogen, woraus im Hauptsproß die 
Epidermis entsteht) nur einzeln in den 
Blatthöcker hinaus getreten und hat sich auch 
niemals periklin geteilt, so daß auch im 
Blatt nur die Epidermis daraus entsteht. 

2. Die mikroskopische Beobachtung 








Abb. 9. 

Querschnitt durch ein griines Blatt 
von Coprosma Baueri. ep Epidermis, 
hyp Hypodermis, pal Palisaden- 
parenchym, s Schwammparenchym. 


eines solchen Blattes zeigt 


weiter, daß die dunkelgrünen Teile unmittelbar unter der Epi- 
dermis eine einzige Zellschicht mit farblosen Plastiden besitzen, während 
die graugrünen Teile zwei oder mehr solcher Zellschichten ent- 
halten. Da in allen Blättern solche dunkelgrünen Teile vorkommen, 
wird hierdurch bewiesen, daß die Zellschicht, woraus im Hauptsproß 


14* 




















202 D. Tollenaar: Studien über Blatt- und SproBentwicklung 


das Histogen gebildet wird, nur in einer einzelligen Schicht in den Blatt- 
hôcker hineindringt '. 

Weil weiBe Blatter an Sprossen mit der Zusammensetzung I griin- 
II weiß-III grün-IV grün von Zeit zu Zeit vorkommen, muß außer der 
Epidermis in solchen Fällen die 
ganze Blattlamina durch Teilung 
aus II hervorgehen. Meistens tritt 
aber, wie die bunten Blätter be- 
weisen, auch III in den Blatthöcker 
hinein. 





Abb. 10. Querschnitt durch ein grünrandiges Blatt; Blattoberseite. a Stelle mit einer Reihe 

chlorophyllenthaltender Pallisadenzellen; b Stelle mit keiner Reihe chlorophyllenthaltender 

Pallisadenzellen (die Reihe Hypodermiszellen hat auch in rein grünen Blättern niemals 
Chlorophyll). 








a b 
Abb. 11. Querschnitt durch ein grünrandiges Blatt; Blattunterseite. a Stelle mit wenigsten 
2 Reihen grüner Sch parenchy lien; b Stelle mit einer Reihe grüner Schwamm 
parenchymzellen. 


3. Es zeigt sich als völlig bedeutungslos für die Zusammensetzung 
der Blätter, wie die Zusammensetzung von Histogen IV des Haupt- 
sprosses ist (s. Tabelle 2). So trägt ein Sproß, bei dem I, II und III grün 
sind, immer ausschließlich grüne Blätter, gleichviel, ob Histogen IV des 


1 Deshalb muß im Vegetationspunkt des Hauptsprosses zur Zeit der Blatt- 
höckerbildung Histogen II auch nur eine Zelle dick sein. Daher können die Seiten- 
sprosse, die zur selben Zeit entstehen, II auch nur in einer einzelligen Schicht 
erhalten. 
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Hauptsprosses grün oder weiß ist. Hierdurch wird bewiesen, daß niemals 
Zellschichten von Histogen IV in das Blatt hineintreten. 

Die Blattlamina wird also, abgesehen von der Epidermis, entweder 
durch diejenige Histogenschicht, welche II oder durch diejenige Schicht, 
welche II und IIT des Hauptsprosses bildet, aufgebaut. Der Anteil, 














Abb. 12. Querschnitt durch ein weißrandiges Blatt; Blattoberseite. Stelle mit 2—3 Zellen- 
reihen chlorophylifreien Gewebes. 


welchen II und III an diesem Aufbau haben, wechselt stark; durch- 
schnittlich geben die bunten Blätter von Abb. 2 dafür einen guten Anhalt. 
Dann und wann zeigt die in das Blatt hineingedrungene Schicht III nur 
eine sehr beschränkte oder einseitige Teilungsaktivität, wodurch in einem 
solchen Fall nur sehr beschränkte Teile oder Sektoren von dieser Schicht 
herrühren. Abb. 3 zeigt solche Beispiele, 
wobei ein Teil der Hauptrippe und kleine 
anschließende Mesophyllpartien, welche 
scheinbar Inseln inmitten des anderen 
Gewebes bilden, III entstammen. 
Wenn wir aus den bunten Pflanzen 
Schlüsse ziehen wollen über grüne Pflan- 
zen, und zwar in bezug auf die Ausdeh-  randiges Blatt; Blattunterseite. Stelle 
nung der den verschiedenen Histogenen Mit einer Reihe chlorophyllfreien 
entstammenden Gewebe, so müssen wir 
von der Ausdehnung des grünen Gewebes in den bunten Pflanzen aus- 
gehen. Wenn wir nämlich die weißrandigen und grünrandigen Blatt-Typen 
vergleichen, so zeigt sich, daß die grünen Ränder der grünrandigen Blätter 
durchschnittlich breiter sind als die weißen Ränder der weißrandigen 
(s. Abb. 2). Die entsprechenden farblosen Zellen sind kleiner, haben 
einen viel kleineren Zellkern und teilen sich auch weniger stark. Aus 
demselben Grund sind rein grüne Blätter im Durchschnitt am größten 
und rein weiße Blätter durchschnittlich am kleinsten. 
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Die von II und III herstammenden Zellschichten des Hauptsprosses 
bilden also alle Blattelemente (außer der Epidermis), sie sind nicht 
spezifisch und bilden auch keine bestimmten Teile des Blattes. 

Bevor ich die Besprechung über das Blatt abschließe, möchte ich noch 
eine Bemerkung machen. In den bunten weißrandigen Blättern kommen 
die Stellen mit zwei oder drei farblosen subepidermalen Schichten immer 
nur in längeren Serien vor. Dies hängt mit der Entwicklungsgeschichte 
des Blattes zusammen. Ein normal-grünes Blatt ist in der Mitte etwa 
15 parenchymatische Schichten dick und 1000—1200 Palisadenzellen 
breit. Bei einem jungen Blatt von 2mm Länge sind in der Mitte die 
15 parenchymatischen Schichten (der Blattdicke) bereits anwesend, aber 
in der Breite sind dann erst 80—100 Zellen ausgebildet. Bei der weiteren 
Teilung werden nun parallel zur Oberfläche die grünen bzw. farblosen 
Zellserien gebildet. Auch verstehen wir, wie auf diese Weise am Rande 
viele Zellreihen farblosen Gewebes entstehen. 


Nun hat Honıne (1927) bei einem weißrandigen, alten Blatte einer 
weißbunten Tabakpflanze einmal eine grüne Zelle wahrgenommen in 
einer einschichtigen, übrigens farblosen, subepidermalen Schwamm- 
parenchymschicht. Für den Fall, daß der Tabak eine Blattentwicklung 
hat wie Coprosma, wundert uns das einzellige Vorkommen (statt in einer 
Serie). Wir müssen aber daran denken, daß im Schwammparenchym 
bei der Zellstreckung ein grillenhafter Auswuchs stattfindet, wobei eine 
Zelle des direkt darüber liegenden grünen Gewebes einfach in die farblose 
Schicht hineinwachsen könnte. Nur im jungen Blatt also, wo das zu- 
künftige Schwammparenchym noch ein geschlossenes Gewebe bildet, 
würde eine solche abweichende grüne Zelle in einer farblosen subepi- 
dermalen Schicht etwas gegen die Periklinaltheorie beweisen. 

Wenn wir nun zusammenfassen, welchen Anteil die Gewebeschichten 
des Hauptsprossen am Aufbau des Blattes haben, so stellen wir fest, daß 
die einzellige Dermatogenschicht (I) sich auch im Blatt nicht teilt, 
sondern nur die Epidermis liefert. Weiter dringt immer eine einzellige 
Schicht von dem Gewebe, das im Sproß Histogen II bildet, in den Blatt- 
höcker hinein, meistens (jedoch nicht immer) auch die dritte Schicht (III) 
des Hauptsprosses, aber niemals die vierte; die von II und III her- 
rührenden Zellschichten des Hauptsprosses bilden durch weitere Tei- 
lungen sehr stark wechselnde Partien der Blattlamina; sie sind nicht 
spezifisch. 

B. Der Sproß. 

Wie einigermaßen zu erwarten war, ergibt sich eine große Überein- 
stimmung in den Zellschichten, welche die Blätter und die Seitensprosse 
aufbauen. Wie aus Tabelle 2 hervorgeht, zeigt es sich wieder als völlig 
bedeutungslos für die Zusammensetzung der Seitensprosse, wie die 
Zusammensetzung von Histogen IV des Hauptsprosses ist. Zellschichten, 
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welche Histogen IV des Hauptsprosses bilden, treten also niemals in den 
Seitensproß hinein. Weiter konnte festgestellt werden, daß die äußere 
Zellschicht des Hauptsprosses, welche in die Seitensprosse übergeht, sich 
periklin nicht teilt, sondern nur die Epidermis bildet. (Es ist nur eine’ 
Ausnahme gefunden worden, welche ich noch näher besprechen werde.) 
Dies konnte dadurch bewiesen werden, daß bei der ursprünglichen 
Zusammensetzung des Hauptsprosses I grün-II weiß-III grün-IV 
grün der chlorophyllhaltigen Epidermis unmittelbar ein Gewebe mit 
farblosen Zellen folgte, während dies auch bei allen Seitensprossen 
der Fall blieb. 

Die Zellschichten, aus denen die Histogene II und III des Hanpt- 
sprosses entstehen, müssen also die Histogene II, III und IV des Seiten- 
sprosses liefern (s. Tabelle2). Bisweilen bildet II des Hauptsprosses 
nur II des Seitensprosses, ein anderes Mal II und III und dann und wann 
II, III und IV (niemals wird ein Teil eines neuen Histogens von II und 
der andere Teil von III gebildet). Es kommen nämlich von Zeit zu Zeit 
(abgesehen von der Epidermis) völlig weiße Sprosse vor an Sprossen, bei 
denen nur Histogen II weiß ist. Wir finden das besonders häufig bei den 
später austreibenden serialen Knospen. Ebenso entstehen oft rein-grüne 
Sprosse an älteren Zweigen, wovon III und IV weiß sind. Diese Er- 
scheinung hängt, wie ich feststellen konnte, damit zusammen, daß in den 
Knoten viele ruhende, seriale Knospen gebildet werden, welche oft nur 
zwei Zellschichten dick sind. Schon bald nach ihrem Entstehen teilt 
sich das Gewebe in deren Umgebung periklin; dabei vermehrt sich die 
Zellschicht II um zahlreiche Zellschichten. Geht nun viel später eine 
solche seriale Knospe wieder zum Wachstum und zur Zellteilung über, 
dann ist es unmöglich, daß noch Zellschichten von Histogen III des Haupt- 
sprosses am Aufbau des neuen Sprosses teilnehmen, weil diese nach innen 
verdrängt sind. Wie wir also sehen, dringen bei Coprosma höchstens nur 
drei Urzellschichten des Hauptsprosses in den Seitensproß hinein. Es 
müssen also höchstens drei Schichten die vier Histogene des neuen 
Sprosses aufbauen. Dies bedeutet, daß diese Urzellschichten nicht 
spezifisch sind in bezug auf die Histogene, welche sie aufbauen können, 
daß also nur der Ort, wo die Zellschicht liegt, ‘bestimmt, welche Gewebe- 
Elemente daraus entstehen. Die Sproßbildung zeigt in dieser Hinsicht 
eine große Analogie mit der Blattbildung. Ein Gegensatz ergibt sich 
dadurch, daß beim Sproß eine bestimmte Abgrenzung besteht, weil zwei 
Zellsch:chten niemals zusammen eine der Gewebegruppen, welche wir 
mit I—IV angegeben haben, bilden können. Hierdurch entsteht eben 
das Auffallende der vier Histogene im Sproß. 


C. Eine Vergleichung zwischen Blatt und Sproß. 


Jedes der verschiedenen Mesophyllgewebe des Blattes kann aufgebaut 
werden aus zwei von den Zellschichten (II und III), welche im Haupt- 
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sproß die Histogene II—IV bilden. Im Sproß jedoch entsteht jede der 
Histogengruppen niemals aus zwei, sondern immer nur aus einer jener 
zwei Zellschichten. Auf den ersten Blick ist dieser Gegensatz zwischen 
Blatt- und Sproßentwicklung merkwürdig, ebenso wie das scheinbar 
Spezifische in der Entwicklung der Sproßhistogene, während wir doch 
wissen, daß ursprünglich jede der beiden eindringenden Zellschichten 
(II und III) alle Histogene II—III des Sprosses bilden konnte, also als 
Urmeristem nicht spezifisch war. 

Die Erklärung ist daher wohl, daß ursprünglich im urmeristematischen 
Zustande die eingedrungenen Zellschichten alle Histogene des Sprosses 
zu bilden imstande waren, daß aber ziemlich bald nach der ersten peri- 
klinen Teilung die primären Meristeme entstehen, aus denen (ursprünglich 
durch die Lage im Sproß bestimmt) nur bestimmte Histogenarten 
gebildet werden, so daß von dem Augenblick an eine gewisse Spezifität 
der Histogene im Sproß festgelegt wird. 

Der Unterschied zwischen Blatt und Sproß läßt sich dann verstehen 
durch den großen Unterschied in der Entwicklungsdauer dieser Organe. 
Die Dauer der Blattentwicklung ist sehr beschränkt, und die Zellteilungen 
verlaufen daher hauptsächlich im ersten, urmeristematischen Zustande. 
Die Dauer der Sproßentwicklung (das Dickenwachstum) dagegen ist 
unbeschränkt bis zum Tode der Pflanze, und der erste undifferenzierte 
urmeristematische Zustand der Zellschichten bildet hier nur eine kurze 
Anfangsperiode. 

Zum Schluß muß noch eine Besonderheit der für diese Untersuchung 
benutzten Pflanze besprochen werden. Die Tatsache, daß nicht nur drei 
Sproßarten und zwei Blattarten an der bunten Pflanze vorkamen, wird 
dadurch verursacht, daß an der großen alten Pflanze mit der Sproß- 
zusammensetzung I grün-II weiß-III grün-IV grün (mit weißrandigen 
und einigen weißen Blättern) plötzlich ein Sproß entstanden war von der 
Zusammensetzung I grün-II grün-III weiß-IV weiß (woran weiter grün- 
randige und grüne Blätter entstanden). Dies war bereits vor vielen 
Jahren geschehen, und es war daher unmöglich, noch festzustellen, welche 
Urgewebeschichten an dessen Aufbau teilgenommen hatten. Wohl konnte 
wahrgenommen werden, daß der Sproß nach Abbrechen oder Abschneiden 
entstanden war, so daß wahrscheinlich eine der ruhenden serialen Knospen 
den neuen Sproß gebildet hatte. Wir können nun wohl erraten, was 
geschehen ist. Es lagen, wie oft in ruhenden Augen, darin nur zwei Zell- 
schichten, also I grün-II weiß. Bei der plötzlich wieder anfangenden Zell- 
teilung wird sich nun Schicht I, welche sonst nur die Epidermis liefert, 
periklin geteilt und dadurch auch Histogen II des neuen Sprosses gebildet 
haben, während III und IV aus der weißen Zellschicht II des Haupt- 
sprosses entstanden. 
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V. Eine kurze Vergleichung mit den Ergebnissen anderer 
Untersuehungen. 


Die Literatur der Entwicklungsgeschichte des Blattes und der Seiten- 
sprosse führt nur wenig darüber an, das sich diesen Ergebnissen völlig 
anschließt. Jedoch hat keiner, soweit mir bekannt, mit der bunten 
Coprosma gearbeitet. Baur unterscheidet bei Pelargonium und Phila- 
delphus drei Histogenschichten: nämlich Dermatogen, Periblem (sub- 
epidermale Schicht) und Plerom, und meint, daß alle drei am Aufbau 
des Blattes teilnehmen. Noack dagegen, der bei Pelargonium und 
Crataegomespilus ebenfalls drei Histogenschichten unterscheidet, meint 
daß nur zwei Schichten am Aufbau der Blattlamina beteiligt sind (die 
innere Schicht würde also nicht in das Blatt hineintreten). ScHwarz 
unterscheidet bei Plectranthus fruticosus auch nur drei Histogenschichten 
und ist der Ansicht, daß nur zwei dieser Schichten am Blattaufbau teil- 
nehmen. KRUMBHOLZ findet, daß sich der Sproßscheitel der Oenotheren 
aus drei unabhängig voneinander wachsenden Histogenen zusammensetzt: 
Dermatogen, subepidermale Schicht und Zentralgewebe; er nimmt an, 
daß alle drei Histogene an der Bildung des Blattes beteiligt sind. Bei 
all diesen Ergebnissen handelt es sich deshalb um nur drei Schichten im 
Vegetationspunkt, und es wird darüber gestritten, ob zwei oder drei 
Schichten (bei drei einschließlich des Gewebes, aus welchem im Hauptsproß 
der Zentralzylinder entsteht) am Aufbau des Blattes teilnehmen. 


Große Übereinstimmung mit den Ergebnissen dieser Untersuchung 
zeigen die Ergebnisse von Gravis bei T'radescantia virginica. Er schreibt 
(S. 110/111): «Le sommet végétatif montre quatre histogénes superposés,» 
«Premier histogéne: . . . Il constitue donc le dermatogéne, c’est à dire la 
couche qui deviendra l’épiderme des feuilles et de la tige. 

Deuxiéme histogene: Les cellules produites par cet histogene ... en- 
gendrent ainsi le mésophylle interne et le mésophylle externe des feuilles. 

Troisième histogene: . . . Ce troisième histogéne est l’assise génératrice 
des nervures et du mésophylle moyen des feuilles, ainsi que d’une partie des 
faisceaux de la tige avec le tissu fondamental situé entre ses faisceaux. 

Quatrième histogene: . . . Ce dernier histogéne n’intervient pas dans la 
formation des feuilles, mais il donne naissance a toute partie centrale de la 
tige.» 

Der einzige Unterschied mit dem, was ich bei Coprosma Baueri fand, 
ist, daß die dritte Schicht noch einen Teil des Gefäßbündelsystems des 
Hauptsprosses aufbaute. 


Auch die Untersuchungen von LANGE über Solanum- und Cratae- 
gomespilus-Chimären führten zu Ergebnissen, die in vieler Hinsicht mit 
den meinigen übereinstimmen. Bei Solanum Gaertnerianum unter- 
scheidet LANGE 4 Gewebeschichten (I—IV) im Vegetationspunkt, wovon 
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nur drei das Blatt aufbauen. Dies führt LANGE zu der folgenden Be- 
merkung: „Aus dieser Übersicht geht hervor, daß das Prokambium im 
Sproß selbst und teilweise noch in der Auswölbungsstelle durch Schicht IV 
angelegt wird, während im Höcker Schicht III die Bildung dieses Gewebes 
übernimmt. Das Prokambium geht also nicht aus einer einzigen, gleichsam 
dazu vorbestimmten Schicht hervor, sondern seine Ausbildung erfolgt 
aus dem gerade an der betreffenden Stelle liegenden Material.‘ 

Die Erfahrung, daß die Gewebe nicht spezifisch sind, schließt’ sich auch 
den Ergebnissen an, die VÖCHTInG bei seinen Experimenten mit dem 
Kohlrabi erhielt, wobei das Gewebe aus dem Mark imstande war, alle 
Elemente zu bilden, wenn es nur an die Stelle zu liegen kam, wo die 
Elemente in der betreffenden Pflanze zu entstehen pflegen. VOcuTING 
sagt (S. 98): „Durch Versetzung an die Oberfläche wird die Markzelle 
gezwungen, potentiell in ihr schlummernde, unter normalen Verhältnissen 
nie ans Licht tretende Eigenschaften zu offenbaren. Am Marke des 
Kohlrabi läßt sich dartun, daß aus einem schon differenzierten, aber noch 
wachstumsfähigen Gewebe jede Zellform hervorgehen kann, und zwar 
nach dem Orte, den der Experimentator ihr anweist.“ 





VI. Zusammenfassung. 


1. Es wurde eine weißbunte Pflanze von Coprosma Baueri gefunden 
mit 4 Blatt- und 6 Sproßtypen. Die Blatt-Typen waren: weiß, grün, weiB- 
randig und grünrandig ; die verschiedenen Sproßtypen entstanden dadurch, 
daß 3 Histogenringe Chlorophyll enthielten oder nicht. 

2. Bestimmte Blatt- und Sproßtypen kamen nur an bestimmten 
Sproßtypen vor, welche Regelmäßigkeit der Gruppierung nicht mit der 
Mantelchimärentheorie Noacks in Einklang zu bringen ist. Diese Regel- 
mäßigkeit im Aufbau der bunten Pflanze deutet auf eine Gewebe- 
korrelation, wie eine Periklinalchimäre sie zeigt, wobei zwei verschiedene 
Gewebe (mit oder ohne grüne Plastiden) in einer Pflanze zusammen- 
wachsen. 

3. Diese Pflanze muß als Periklinalchimäre aufgefaßt werden, weil 
nur dadurch zu erklären ist, warum bestimmte Kombinationen niemals 
vorkommen, was die Mantelchimärentheorie nicht zu deuten imstande ist. 

4. Die bunte Coprosma-Pflanze, als Periklinalchimäre aufgefaßt, er- 
möglicht zu lokalisieren, wie die Zellschichten des Hauptsprosses an 
der Bildung von Seitensprossen und Blättern teilnehmen. Im Sproß 
finden wir 4 aus nur einer Urzellenschicht entstehende Histogenringe 
nebeneinander; es sind dies: 

I. Epidermis (Dermatogen); 

II. Subepidermales Kollenchym + Phellogen + Wasserspeicherungs- 

gewebe (äußeres Periblem); 

III. Parenchymatisches Kollenchym (inneres Periblem) ; 
IV. Zentralzylinder: Phloém, Xylem und Mark (Plerom). 
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5. Seitensprosse und Blatter entstehen aus mindestens 2 (I, II) und 
höchstens 3 (I, II, III) dieser Urzellenschichten. I bildet (fast) immer nur 
die Epidermis, II oder III bilden den Rest des Blattes und des Sprosses. 
Zwei oder drei Zellschichten müssen also immer 4 Histogene aufbauen, 
woraus folgt, daß wir es nicht mit spezifischen Histogenschichten zu tun 
haben, sondern daß aus allen diesen Schichten alle Elemente entstehen 
können, und daß nur die Stelle, wo sie im Blatt oder Sproß zu liegen 
kommen, bestimmt, welche Elemente daraus entstehen. 

6. Das Vorkommen von abgegrenzten Histogenen im Sproß, obwohl 
im Anfang keine Spezifität der Urmeristemschichten bestanden hat, muß 
dadurch verursacht werden, daß eine solche Spezifität bald nach der ersten 
periklinen Teilung im Sproß entsteht und während des weiteren Dicken- 
wachstums beibehalten wird. Im Gegensatz dazu ist die Entwicklungs- 
dauer eines Blattes so kurz, daß offenbar die periklinen Teilungen ganz 
im undifferenzierten, urmeristematischen Zustande verlaufen. 


Dem Direktor des Arboretums der Landwirtschaftlichen Hochschule in Wage- 
ningen, Herrn Prof. Dr. J. JEswIET schulde ich besonderen Dank für die Gast- 
freiheit in seinem Laboratorium, wodurch er es mir ermöglichte, diese Unter- 
suchung durchzuführen. 
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DIE KEIMBLATTSTIELE DER VICIEEN ALS INDIKATOREN 
FUR DIE KORRELATIVE HEMMUNGSWIRKUNG 
DES WUCHSSTOFFS, 


Von 
R. Dosriz 
(Brünn). 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. November 1936.) 


Die im Samen unentwickelten Keimblattstiele der Vicieen strecken 
sich erst während der Keimung, vor allem unter dem Einfluß des Wuchs- 
stoffs, der von den Keimblättern auf die anderen Teile des heranwach- 
senden Embryos abgegeben wird. In ungefähr 2 Tagen sind die Keimblatt- 
stiele bei der Erbse (Pisum sativum, Victoria), dem Hauptobjekt der 
hier behandelten Versuche, völlig gestreckt. Wie die Achselknospen der 
Keimblätter für Testobjekte des Wuchsstoffs und ähnlich wirkender 
Stoffe oder Einflüsse gelten können (PLCH), eignen sich hierfür auch die 
Keimblattstiele; sie bieten sogar den Vorzug, daß sie in 24—48 Stunden 
bereits Aufschluß darüber geben können. Von dem Verhalten der beiden 
gegenüberliegenden Keimblattstiele unter dem Einfluß des künstlich 
zugeführten Wuchsstoffes kann auf die Bewegung des natürlichen Wuchs- 
stoffs in der jungen Keimpflanze geschlossen werden. 


1. Hemmungswirkung des Heteroauxins. 

Keimblätter. Um die Hemmungswirkung des Heteroauxins auf die 
Keimblattstiele zu prüfen, wurde folgender Versuch ausgeführt: Von 
gequollenen Erbsensamen wurden die Samenhaut und die Hälfte von 
beiden Keimblättern entfernt. Hierauf wurde die Schnittfläche des einen 
Keimblattes mit Heteroauxin-Lanolinpaste nach LAIBACH (1935), die 
des anderen Keimblattes mit Wasserpaste bestrichen. Nach zweitägiger 
Kultur in feuchten Sägespänen zeigte sich bereits eine bedeutendere 
Streckung des Stieles des mit Wasserpaste bestrichenen Keimblattes 
im Vergleich zu dem mit Wuchsstoffpaste behandelten, der sich oft über- 
haupt nicht streckt (Abb. 1). Die Stellung dieses Keimblattes bleibt 
deswegen unverändert, während sich das mit Wasserpaste bestrichene 
auffallend senkt, was für eine Epinastie gehalten werden könnte. Am 
größten waren die Unterschiede bei Verwendung von 0,5% Wuchsstoff- 
paste und Wasserpaste. Wurden beide Keimblätter mit Wuchsstoff- 
pasten von verschiedener Konzentration behandelt, so ließen sich auch 
gewisse Streckungsunterschiede bemerken. Zum Beispiel hatten die Stiele 
der Keimblätter mit 0,5% Wuchsstoffpaste folgende Ausmaße: 3,5, 3, 2,5, 
3, 2,5, 2,7, 2,8, die mit 0,25%: 4,5, 4, 4,5, 4,5, 4,2, 6, 6mm. Ähnlich 
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verhielten sich auch andere Kombinationen, z. B. 0,25% und 0,125%, 
wie überhaupt diese schwächeren Wuchsstoffpasten gegen Wasserpaste 
einen sehr deutlichen Unterschied aufwiesen. Bei weiterer Verdünnung 
der Wuchsstoffpaste kann sich das Wachstumsverhältnis der Stiele um- 
kehren; z. B. bei Anwendung von 0,05% Wuchsstoffpaste und Wasser- 
paste zeigten von 16 Pflanzen 11 längeren Stiel auf der Wuchsstoffseite 
und nur 3 einen kürzeren, bel 2 Exemplaren waren beide Stiele gleich lang. 
Der Erfolg hängt auch von dem Keimlingsalter ab. Gleich nach dem 
Aufquellen behandelte Samen reagieren am besten, einen Tag in feuchten 
Sägespänen keimende schon weniger, 
und 2 Tage alte Keimlinge reagieren 
überhaupt nicht oder nur sehr un- 
deutlich. Zum Beispiel von 17 Exem- 
plaren hatten im letzteren Falle nur 
10 einen kürzeren Keimblattstiel auf 
der 0,5%  Wuchsstoffpastenseite. 
Aus diesem Grunde wurden die Ver- : 
suche größtenteils gleich nach der 
Quellung der Samen angestellt. 
Die Dauer der Quellung scheint 





Abb. 1. 


Abb. 2. 
Pisum sativum. Hemmungswirkung des 


ohne Belang zusein, denn es reagieren 
5 Stunden lang gequollene Samen 
genau so gut wie 24 Stunden ge- 
quollene Samen, trotzdem erstere 
im Innern noch hart sind. Auf 
trockene Keimblätter wirkt der ein- 
seitige Anstrich mit Wuchsstoffpaste 


Heteroauxins. 
Abb. 1. Das rechte Keimblatt mit 0,5 % 
Wuchsstoffpaste, das linke mit Wasser- 
paste auf den Schnittflächen bestrichen. 
Abb. 2. Die Radicula dekapitiert, median 
gespalten und rechts mit 0,5% Wuchs- 
stoffpaste, links mit Wasserpaste be- 
strichen. Auf der Seite des Wuchsstoffes 
(rechts) streckt sich der Keimblattstiel 
weniger. 


nicht, wie aus folgendem Versuch 

hervorgeht: Gequollene Samen wurden nach der eingangs beschriebenen 
Weise mit 0,5% Wuchsstoffpaste und Wasserpaste behandelt, dann 
aber in trockene Sägespäne eingesetzt, um wieder auszutrocknen. Nach 
6 Tagen wurden die Pastenanstriche entfernt und die Pflanzen in feuchte 
Sägespäne umgesetzt. Von 27 Exemplaren hatten nur 12 einen kleineren 
Stiel auf der Seite der Wuchsstoffpaste, 7 einen größeren, und in 
8 Fällen waren beide Stiele gleich lang. 

Bei gequollenem Samen bildet die intakte Epidermis für das Durch- 
dringen der aufgetragenen Wuchsstoffpaste kein Hindernis. Wichtig ist 
dabei nur die Entfernung des Wuchsstoffpasteanstrichs von der Stiel- 
anlage. Je näher der Wuchsstoffpastenanstrich der Stielanlage ist, 
um so größer ist die Hemmung. Wurde auf dem einen Keimblatt ein 
kleiner Tropfen Wuchsstoffpaste dicht an der Stielanlage, auf dem anderen 
Keimblatt unten, seitlich von der Radiculaspitze, aufgetragen, so zeigten 
im ersteren Falle die Stiele folgende Längen: 1, 1, 1, 1, 2,2, im letzteren 
Falle 3,5, 3,8, 4, 4,5, 3mm. Aber auch durch die intakte Samenhaut 
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dringt der Wuchsstoff in die Keimblätter. Wurde die Samenhaut vom 
gequollenen Samen nicht entfernt und auf die eine Seite 0,5% Wuchs- 
stoffpaste, auf die andere Seite Wasserpaste angebracht, so maßen die 
Keimblattstiele auf der Wuchsstoffseite 2,5, 2, 2, 2,5, 1 und auf der 
Kontrollseite 3,5, 3, 3,5, 4, 3mm. Allerdings erst nach der Abnahme der 
Samenhaut (nach 5 Tagen) senkte sich das Keimblatt auf der Wasser- 
pastenseite. 

Um die Präsentationszeit zu bestimmen, wurden die zur Hälfte zu- 
geschnittenen Keimblätter von gequollenen Samen mit 0,5% Wuchsstoff- 
paste bzw. mit Wasserpaste bestrichen und diese Anstriche dann nach 
4, 3, 2, und 1 Stunde mit etwa 1 mm der Keimblattgewebe abgeschnit- 
ten. Von 32 Exemplaren bei 4stündiger Einwirkung der Pasten hatten 
nur 2 einen größeren Stiel auf der Seite des ursprünglichen Wuchsstoff- 
pastenanstrichs, bei 9 Exemplaren waren die Stiele gleich lang, und die 
übrigen verhielten sich so wie bei andauernder Pastewirkung. Mehr 
Abweichungen zeigten Pflanzen bei einstündiger Behandlung mit Pasten. 
Es hatten nämlich von 31 Exemplaren 7 einen längeren Stiel auf der 
ursprünglichen Wuchsstoffseite, bei 8 waren beide Stiele gleich lang. 
Zu bemerken ist, daß die einmal gegebenen Größenunterschiede der 
beiden Keimblattstiele erhalten bleiben, auch wenn die Pastenanstriche 
mit den anliegenden Keimblattgeweben entfernt werden. 

Nicht nur durch die Keimblätter, sondern auch durch andere Organe 
des Embryos kann man das Wachstum der Keimblattstiele hormonal 
beeinflussen. 

Radicula. Es genügt auf die Seite der Radicula einen winzigen Tropfen 
von Heteroauxinpaste (etwa 0,1 y Hormon) aufzutragen, um ganz regel- 
mäßig den Keimblattstiel auf dieser Seite im Wachstum zu hindern. Gleich- 
zeitig wird allerdings auch die heranwachsende Wurzel bogen- bis spiral- 
förmig verkrümmt mit konkaver Vertiefung auf der Seite der Wuchsstoff- 
paste (vgl. Abb. 11). Auch hier spielt die Entfernung eine wichtige Rolle. 
Trägt man auf eine Radicula einen Tropfen seitlich an der Basis, einen 
anderen auf der anderen Seite nahe der Spitze auf, so ist die Hemmwirkung 
des ersteren Tropfens viel stärker. Es ergaben sich auf der Seite des basalen 
Tropfens nachstehende Zahlen: 1, 1,2, 2, 1,5, 2, 2, auf der Seite 
des apikalen Tropfens: 3,8, 3, 3, 4, 4, 5mm. Schneidet man die Spitze 
der Radicula 1,5 mm lang ab, teilt die Schnittfläche durch einen Deck- 
glassplitter median und bestreicht die eine Hälfte mit 0,5% Wuchsstoff- 
paste, die andere mit Wasserpaste, so wächst der Keimblattstiel auf der 
Wuchsstoffpastenseite viel weniger (Abb. 2). Daraus ersieht man, daß 
sich die Pastenwirkung durch die junge Wurzel geradlinig verbreitet. 
Der Erfolg ist ähnlich, wenn gequollene Samen nach Entfernung der 
Samenhaut durch einen die Plumula und die Radicula halbierenden 
Schnitt geteilt werden und auf die mediane Schnittfläche des Embryos 
0,5% Heteroauxin- bzw. Wasserpaste aufgetragen wird. Man kann 
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annehmen, daß die Korrelation zwischen den beiden gegenüberliegenden 
Keimblattstielen unterbrochen wird. Wichtiger ist jedoch die Tatsache, 
daß sich konzentriertere Wuchsstoffpasten ebenso wie in der Avena- 
Koleoptile auch seitlich auswirken, so daß die vollkommene Teilung des 
Embryos zu bedeutend größeren Unterschieden führt (LAIBACH und 
KoRNMANN 1933). 

Plumula. Da diese zwischen den Keimblättern gleich nach der Quel- 
lung und auch noch einen Tag später verborgen ist, nach dieser Zeit 
aber das Auftragen der Wuchsstoffpaste auf das Epikotyl erfolglos ist, 
läßt sich das Keimblattstielwachstum nur an vollkommen längsgeteilten 
Embryonen von der Plumula aus durch Wuchsstoffpaste vornehmen. 
Das Keimblattstielwachstum wird auf dem Teile gehemmt, wo dieKnospen- 
hälfte mit Heteroauxin behandelt wird. 


2. Korrelative Wachstumshemmung. 


Nach der Feststellung der Abhängigkeit des Keimblattstielwachstums 
von dem künstlich zugeführten Wuchsstoff ergibt sich die Frage, wie das 
Streckungswachstum der Keimblattstiele von den einzelnen Teilen der 
jüngsten Keimpflanze beeinflußt wird. Es kann hernach auf die Bewegung 
und Verwendung des natürlichen Wuchsstoffs in den ersten Entwicklungs- 
phasen der Keimpflanze geschlossen werden. 


Keimblätter. Wird ein Keimblatt an gequollenem Samen bis auf einen 
sehr kleinen Rest abgeschnitten, so wächst der Keimblattstiel auf dieser 
Seite stärker als auf der Seite des unberührten Keimblattes (Abb. 3). 
Die Länge der keimblattlosen Stiele betrug in einem solchen Versuch: 
6, 5, 5, 5, 4,5, 4,2, die der keimblatttragenden, gegenüberliegenden: 3, 
4,5, 4, 3, 3,5, 3,5 mm. Das gleiche Verhalten zeigen auch eintägige, eines 
Keimblattes beraubte Keimlinge. Desgleichen zeigen sich hauptsächlich 
die Stiele auf der Seite größer, wo 1/, oder */, von dem Keimblatt ab- 
geschnitten wurde. Das Abschneiden eines Drittels ruft keine solche 
Regelmäßigkeit im Unterschiede der beiden Stiellängen hervor. Bekannt- 
lich hängt auch die Korrelation der beiden Kotylare von ähnlichen Unter- 
schieden der auf beiden Seiten belassenen Keimblattstoffen ab (DosTät, 
1908, 1909). 

Auch ohne Abschneiden des Keimblattes kann man sich von dessen 
hemmendem Einfluß überzeugen, wenn man an gequollenen Samen ein 
Keimblatt in der Basisnähe so durchschneidet, daß die Hauptnerven 
unterbrochen werden (Abb. 4). Der Keimblattstiel wächst dann im Gegen- 
satz zu dem des intakten Keimblattes stärker heran. Werden beide Keim- 
blätter in gleicher Weise verkleinert, so strecken sich die Keimblattstiele 
auch bei starker Verminderung der Speicherstoffe bedeutend. Auch bei 
fast völlig isolierten Stielanlagen, wo höchstens 1—2cmm der Keim- 
blattgewebe belassen wurde, ohne Plumula und Radicula, streckten sich 
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die Stiele zu 3—5 mm Länge. Im Vergleich zu dem künstlichen Wuchs- 
stoff, in der hier verwendeten Konzentration, ist der Hemmungseinfluß 
der Keimblätter nicht so stark, woraus geschlossen werden kann, daß 





beim Belassen der ganzen Keimblätter sich die Stiele strecken. Zum 

Teil abgeschnitten und die Schnittfläche mit 0,5% Heteroauxinpaste be- 

strichen. Von 15 war in 3 Fällen der Stiel auf der Wuchsstoffpastenseite 

größer, und auch in anderen Fällen waren die üblichen Unterschiede 

stark vermindert. Demgegenüber wird die Streckung des Stieles nach 

der Wegnahme eines Keimblattes bis auf 

die Schnittfläche mit der Wuchsstoffpaste 

bestrichen wurde; dagegen wurde die Strek- 

kung des keimblattlosen Stieles gefördert, 

wenn die Schnittfläche mit Wasserpaste 

behandelt wurde. Im ersteren Fall betrugen 

Hemmimibeikuen. dee Kaln-... I.3: 1,5, 1, die gegenüberliegenden Stiele mit 

blätter. ganzen Keimblättern: 3,5, 2,8, 3,5. Im letz- 

Abb. 3. Rechtes Keimblatt bis teren Falle die Stiele mit Wasserpaste: 4, 

Te eee ee 4,5, 4,2, 4, die Stiele der ganzen Keimblatter: 

ker. 

Abb. 4. Der oe des rech. Keimblatt zur Hälfte abgeschnitten und die 

ten Keimblattes teilweise quer Schnittfläche mit Wuchsstoffpaste bestrichen, 
durchgeschnitten. Der Stiel auf 5 . . 

dieser Seite länger gestreckt. SO streckt sich der Stiel zufolge der größeren 

anlage stärker als der gegenüberliegende Stiel, wo die Wuchsstoffpaste 

unmittelbar einwirkte. Wie das Vorhandensein der Speicherstoffe für die 

starke Tumorbildung an den Epikotylen nötig erscheint, so gilt dies 

auch hier bei der Regulierung der Stielstreckung. Wurden beide Keim- 

blätter abgeschnitten und der eine Stumpf mit 0,5% Wuchsstoff, der 

längeren Stiel auf der Wuchsstoffseite. 

Radicula. Schneidet man von den gequollenen Samen die Radicula 
etwa 0,5—1 mm weit von der Ansatzstelle ab, so strecken sich die 
Keimblattstiele stärker als an Pflanzen mit der intakten Radicula. 
Nach 4 Tagen wiesen die Exemplare ohne Radicula folgende Stiellangen 
4—3,2, 4-3,5, 4,5—4mm. Noch ersichtlicher ist der Wachstums- 
unterschied der Stiele unter dem EinfluB der Radicula, wenn auf ein und 
demselben Samen die Radicula seitlich in der Nahe der Ansatzstelle bis 
zur Mitte eingeschnitten wird (Abb. 5). Oberhalb des Einschnittes hatten 
die Stiele die Langen von 4,5, 5, 5, 5, 5,5, die Stiele auf der intakten Seite 


Zwecke des Vergleichs wurde von einem Keimblatt nur ein ganz kleiner 
einen ganz kleinen Rest stark gehemmt, wenn 
die Längen der Stiele mit Wuchsstoffpaste: 

Abb. 3. Abb. 4. 

keimblattlose Stiel streckt sich 35 3 4 35 mm. Wird auch das andere 
Entfernung des Heteroauxins von der Stiel- 

andere mit Wasserpaste bestrichen, zeigten von 21 Pflanzen 5 einen 

auf: 6—6,5, 6,5—5,5, 6—6, 6,5—5, 6—5, mit Radicula 4—3,5, 4,5—4,5, 

2,5, 1,5, 2, 3, 2,5 mm. Der Einschnitt 1—1,5 mm weit von der Spitze 
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an der Radicula verursacht oft keine so regelmäßigen Längenunterschiede 
der Keimblattstiele, schon dadurch, daß sich dieser durch das Wachstum 
der Radicula von den Stielen ständig entfernt. Wurde etwa 1,5 mm 
weit von der Radiculaspitze ein keilförmiger bis zur Mitte reichender 
Ausschnitt gemacht (Abb. 6), so zeigten nach 3 Tagen, bei einer Wurzel- 
länge von etwa 32 mm und einer Länge des Spitzenzuwachses von 
6—10 mm, von 16 Pflanzen 14 einen deutlich längeren Stiel auf der 
Ausschnittseite: 4,5, 4,6, 5, 5, 5, zur Länge der Stiele auf der intakten 
Seite: 3,5, 3,5, 2,8, 4,5,4mm. Von zwei 
Einschnitten auf ein und derselben Radi- 
cula ist derjenige am wirksamsten, der 
dem Stielansatz näher liegt. Ganz un- 
regelmäßig fielen Versuche aus, in denen 
von der Radiculaspitze die Hälfte etwa 
1,5 mm weit durch einen medianen und 
einen Quereinschnitt entfernt wurde. Von 
29 Pflanzen hatten 13 einen größeren 
Keimblattstiel auf der operierten Seite, 
und bei 14 waren beide Stiele gleich lang. 
Die halbierte Radiculaspitze verliert somit 
an dem hemmenden Einfluß, der einer 
intakten Spitze ebenso wie der ganzen Abb. 5. Abb. 6. 
Keimwurzel zukommt. H irkung der Keimwurzel. 
Plumula. Der Nachweis einer Wir- sen san tan 
kung des jungen Epikotyls auf die Keim- blattstiel langer. 
blattstiele wird durch seine verborgene Abb.6. Rechts Einschnitt 1,5 mm 
Lage zwischen den Keimblattern er- er ne 1 D. ar 
schwert, die auch keine Operationen am 
Epikotyl zuläßt. Wenn man an gequollenen Samen oder eintägigen Keim- 
lingen das erste Internodium des Epikotyls mit schmaler Messerspitze 
durchschneidet, so bemerkt man keine sicheren Unterschiede im Wachs- 
tum der Keimblattstiele bei Vergleich mit den intakten Kontrollpflanzen. 
Um die einseitigen Einschnitte an dem Epikotyl überhaupt vornehmen 
zu können, mußten die gequollenen Samen vorläufig so behandelt werden, 
damit die Plumula sich schneller streckte als die Keimblattstiele. Einer- 
seits wurde dies durch Kultur in feuchter Atmosphäre, andererseits durch 
vorübergehendes Anbringen der 0,5% igen Wuchsstoffpaste an der Radicula- 
spitze und an den beiden Ansatzstellen der Keimblatter erzielt. Die Folge 
des einseitigen Einschnittes in das Epikotyl war eine etwas starkere 
Streckung der Keimblattstiele unterhalb des Einschnittes: 6, 6,5, 5, 5,5, 
6, gegen 5,5, 5,2, 3,5, 5,2, 5 mm auf der intakten Seite des Epikotyls. 
Um den hemmenden Einfluß der Radicula und der Plumula mitein- 
ander vergleichen zu können, wurden die gequollenen Samen durch einen 
zur Verbindungsebene der beiden Organe schräg geführten Einschnitt in 
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zwei Teile zerlegt, so daB ein Keimblatt mit der Radicula, das andere mit 
der Plumula verbunden blieb (Abb. 7). Ganz regelmäßig streckte sich der 
Keimblattstiel mit dem Epikotyl stärker als der mit der Wurzel ver- 
bundene. An dem Teil mit dem Epikotyl waren folgende Längen zu 





Abb. 8. 


Abb. 7. 


Abb. 7. Vergleich der Hemmungswirkung der 
Radicula und der Plumula. Gequollene Pisum- 
Samen durch schrägen Schnitt zwischen 
Radicula und Plumula geteilt, der Keimblatt- 
stiel an dem Teil mit der Radicula kürzer. 


Abb. 8. Vergleich der Stiele am isolierten 
Keimblatt (rechts) und an der Pflanze. Rechts 
viel länger. 


Abb. 9. Unterschied in der Wirkung der 

Radicula auf den Keimblattstiel und auf die 

Kotylaranlage oberhalb des Einschnittes in 

die Radiculabasis (von links). Der Stiel ist 

links länger, die Kotylaranlage korrelativ 
gehemmt. 


verzeichnen: 3, 4,5, 4,5, 3,8, 3,8, 
4 mm, an dem Teil mit der Wurzel: 
1,5, 1,5, 2,5, 2,5, 2,4, 2,2 mm. Das 
Wachstum des Epikotyls ist aller- 
dings auch hier beschränkter als 
das der Wurzel, und es tritt auch 
hinter der Entwicklung der Koty- 
laranlagen an den Samenteilen 
mit der belassenen Radicula weit 
zurück. Durch dieses nachträg- 
liche Triebwachstum wird das be- 
reits festgelegte Verhältnis der 
Stiellängen ebenso wenig verän- 
dert, wie durch die Bildung 
von adventiven Wurzeln an den 
Samenteilen mit der belassenen 
Plumula. Die Streckung der Stiele 
gleicht sich jedoch aus, wenn an 
den Samenteilen mit der Radicula 
diese an der Basis abgeschnitten 
wird. Dann strecken sich näm- 
lich die Keimblattstiele an diesen 
Samenteilen sehr bedeutend, wie 
bei den unter Schonung der Stiel- 
anlagen völlig isolierten Keim- 
blättern (Abb. 8). 

Es ist bemerkenswert, daß das 
junge Epikotyl die Streckung der 
Keimblattstiele nur so schwach 
hemmt, während es das Wachstum 
derAchselknospen der Keimblätter 
verhindert. Das Verhalten der 
Radicula ist gerade entgegen- 


gesetzt. Sie hemmt die Streckung der Keimblattstiele sehr stark und 
fördert hingegen das Wachstum der Kotylaranlagen. Ganz regelmäßig 
wächst nach den oben angeführten Versuchen mit der einseitig ein- 
geschnittenen Radiculabasis nach der Dekapitation des Epikotyls die 
Achselknospe stärker auf der intakten Seite der Wurzel, wo der Keimblatt- 
stiel im Wachstum weit zurückgeblieben ist, im Gegensatz zu dem Stiel 


oberhalb des Einschnittes (Abb. 9). Nach den Versuchsergebnissen von 
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PLCH ist auch das Wachstumsverhältnis der Kotylare hormonal vermittelt, 
da es im gleichen Sinne wie die hier beschriebene Keimblattstielstreckung, 
von künstlich zugeführtem Wuchsstoff beeinflußt werden kann. Wenn die 
Achselknospe im gegebenen Fall auf der Seite stärker heranwächst, wo der 
Keimblattstiel im Wachstum zurückgeblieben ist, muß man verschiedene 
innere Bedingungen für diese beiden formativen Vorgänge voraussetzen. 

Ein lehrreiches Beispiel gibt folgender Versuch : Gequollene, der Samen- 
haut beraubte Samen wurden mit einem Keimblatt auf feuchten Sand 
gelegt, so daß das andere Keimblatt an der Luft blieb und bald austrock- 
nete. Die Stiele der oberen Keimblätter waren nach 8 Tagen 3,5, 3,5, 
3,8, 3,8 mm, die der unteren 4,8, 4,5, 4, 5,5 mm lang. Wurde dann das 
Epikotyl abgeschnitten, so wuchs in allen Fällen die Achselknospe des 
oberen Keimblattes stärker heran als die des unteren. Der durch das 
nachträgliche Austrocknen in der Streckung zurückgebliebene Keim- 
blattstiel kann durch Umsetzen in feuchte Sägespäne stark verlängert 
werden, während die in den vorherigen Versuchen hormonal vermittel- 
ten Längenunterschiede immer beibehalten blieben. Von methodischer 
Seite ist zu erwähnen, daß bei Kultur in feuchten Sägespänen auch sonst 
die Unterschiede in der Streckung der Keimblattstiele weniger ausgeprägt 
sind, als z. B. bei einer Kultur im feuchten Raum. Von großer Wichtig- 
keit ist auch die Temperatur. Die angeführten Versuchsergebnisse ent- 
sprechen der üblichen Laboratoriumstemperatur von 18—21° oder auch 
niedriger. Bei konstanter Temperatur von 38° streckten sich die Keim- 
blattstiele ganz unregelmäßig, trotzdem das eine der beiden Keimblätter 
mit 0,5% Heteroauxinpaste und das andere mit Wasserpaste bestrichen 
wurden. Von 18 Pflanzen hatten sogar 8 längeren Keimblattstiel auf der 
Seite der starken Wuchsstoffpaste und nur 6 kürzeren, bei 4 Pflanzen waren 
beide Keimblattstiele gleich gestreckt. Wie im Falle der Kotylarkorre- 
lation, hebt die höhere Temperatur auch die Hemmungswirkung des 
Wuchsstoffs vollkommen auf. 


3. Vergleich der Versuchspflanzen. 

Einige von den Vicieen-Arten sind im Vergleiche zu Pisum sativum 
mehr oder weniger empfindlich. Zu den empfindlicheren gehört Vicia 
faba v. equina, die noch auf die 0,05% Wuchsstoffpaste ganz regelmäßig 
reagiert, wenn diese Paste auf ein in der Mitte entweder vertikal oder 
horizontal zugeschnittenes Keimblatt aufgetragen und das andere zu- 
geschnittene Keimblatt mit Wasserpaste bestrichen wird. Halbierte 
gequollene Samen, an dem medianen Schnitt des Embryos mit 0,0125% 
Wuchsstoffpaste bzw. mit Wasserpaste bestrichen, zeigten auf den Teilen 
mit Wuchsstoffpaste eine deutliche Hemmung des Wachstums der Keim-. 
blattstiele, sowie der Epikotyl- und Wurzelhälften (Abb. 10). Ähnlich 
verhielt sich auch Vicia sativa. Weniger empfindlich ist aber Lens 
esculenta, bei der von 18 Exemplaren bereits 6 den größeren Stiel auf der 
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Seite des mit 0,05% Wuchsstoffpaste bestrichenen Keimblattes hatten. 
während bei Versuchen mit 0,5% Wuchsstoffpaste die Stiele auf der 
Wuchsstoffseite 1, 1, 1, 0,5, auf der Wasserpastenseite 3, 2,5, 2,5, 2,6 mm 
lang waren. Dasselbe gilt auch von Lathyrus sativus. Diese beiden 
Pflanzen zeigten aber ganz regelmäßig den kürzeren Keimblattstiel auf der 
Seite, wo auf die Radicula seitlich ein kleiner Tropfen von 0,05% Wuchs- 
stoffpaste angebracht wurde. 
Noch weniger empfindlich ist 
Cicer arietinum. Wurden an den 
gequollenen Samen beide Keim- 
blätter zur Hälfte abgeschnitten. 
die eine Schnittfläche mit 0,5% 
Wuchsstoffpaste, die andere 
mit Wasserpaste bestrichen, so 
streckten sich die Stiele auf der 
Wuchsstoffseite zu: 4,5, 3,8, 4,5, 
4,8, auf der Kontrollseite 4,2, 
3,5, 3,2, 3,5 mm. Daraus geht 
hervor, daß auch die stärkste 
hier benützte Wuchsstoffpaste 
bei Cicer statt hemmend för- 








Abb. 10. 


Abb. 11. 


Abb. 10. Vicia faba. Gequollene Samen median 


geteilt. Rechts die Schnittfläche mit 0,5% 
Wuchsstoffpaste, links mit Wasserpaste be- 
strichen. Links Keimblattstielstreckung und 
Embryoentwicklung gehemmt. 
Abb. 11. Cicer arietinum. Ein Tropfen von 0,5 % 
Wuchsstoffpaste auf die linke Seite der Radicula 
angebracht, hemmt hier das Stielwachstum. 
Abb. 12. Pisum sativum. Auf das rechte Keim- 
blatt zwei junge Blitenkérbchen von Bellis 
perennis angeklebt. Das linke (in der Abbildung 


dernd wirkt. Bei Auftragen auf 
die Radicula wirkt sie dagegen 
wie immer hemmend. Auf der 
Wuchsstoffseite waren die Stiele 
1,5, 0,2, 0,5, 0,2, auf der Wasser- 
pastenseite 3, 2, 2,5, 3 mm lang 
(Abb.11). Ganz ungeeignet waren 
fiir solche Versuche Phaseolus- 





vordere) Keimblatt verlangert den Stiel starker 


und senkt sich epinastisch abwärts. Arten, da sich deren Keim- 


blattstiele nicht verlängern. 

Zu erwähnen wäre noch, daß auch mit anderen Wuchsstoffspendern 
Versuche mit denselben Ergebnissen angestellt wurden. Wurden beide 
zur Hälfte zugeschnittenen Keimblätter der gequollenen Samen von 
Pisum sativum mit 15% Gelatine bestrichen und auf den einen Keim- 
blattschnitt ein lebendes Pollinium von Stanhopea ocellata angeklebt 
(nach LarBacu 1933), so ist der Stiel auf dieser Seite im Wachstum zurück- 
geblieben. Die gleiche Reaktion verursachten auch 2 oder 3 junge Blüten- 
kérbchen von Bellis perennis (nach UyLpERT 1927), die auf eine Schnitt- 
fläche angeklebt wurden (Abb. 12). 


4. Besprechung der Versuchsergebnisse. 
Die beschriebenen Versuche schließen sich der Feststellung an, daß 
die Keimblätter von Pisum sativum und die Laubblätter anderer Pflanzen 
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spezifische Stoffe liefern, die das Wachstum der Achseltriebe regulieren 
(DosräL 1908, 1909). Snow (1925) hat das Vorhandensein dieser Stoffe in 
den Epikotylen bewiesen. THIMANN und Sxooe (1933, 1934) haben an 
Vicia faba festgestellt, daß diese Hemmungsstoffe mit dem Avena-Auxin 
identisch sind. Dasselbe gilt von den Hemmungsstoffen der Keimblätter 
(PLcH, im Druck) und der Laubblätter (UHRovA, 1934). Während deutliche 
Größenunterschiede an den Kotylaranlagen erst nach 3—5 Tagen fest- 
gestellt werden können, bemerkt man diese Hemmungen an den Keim- 
blattstielen viel früher. Die Stellung der Keimblattstiele zwischen den 
sich nicht vergrößernden Keimblättern, von denen die Hauptmasse des 
Wuchsstoffes ausgeht, und den anderen stark heranwachsenden Embryo- 
teilen entspricht der Lage des interkalar zwischen der Spreitenanlage 
und der Sproßachse sich streckenden Blattstiels. Es dürften diese 
Versuchsergebnisse auch zum Verständnis des interkalaren Wachstums 
beitragen. 

Schneidet man die Blattspreite ab, so krümmt sich der Stiel bogen- 
förmig nach unten (MoLiscH, 1916), und diese epinastische Krümmung 
wird durch den Wuchsstoff gesteigert (Mar, 1934), so daß sie zur Fest- 
stellung der Wuchsstoffleitung in der Pflanze benützt wird (LAIBACH 
und FiscanicH, 1936). An den Vicieen-Keimbiattstielen ergab sich hin- 
gegen statt Förderung eine Hemmung sowohl durch den künstlich 
zugeführten Wuchsstoff (Heteroauxinpaste, Orchideenpollinien, junge 
Bliitenkérbchen von Bellis perennis) als auch durch den natürlichen in den 
Keimblättern vorhandenen. 

Die Möglichkeit, die Streckung der Keimblattstiele zu beeinflussen, 
ist eigentlich nur auf den ersten Tag nach der Samenquellung beschränkt, 
wie auch die Verminderung der Keimblattstoffe nur in den ersten Kei- 
mungstagen zu vorübergehend schnellerem Wachstum der Keimlinge 
führt (PoRTHEIM 1907 an Phaseolus vulgaris). Nach den Versuchen an 
Pisum sativum ist dafür eine zu große Menge von natürlichem Wuchs- 
stoff in den ganzen Keimblättern verantwortlich. Die paarige Anord- 
nung der Keimblattstiele gibt im Unterschiede ihrer Längen einen ersicht- 
licheren Aufschluß über die Menge des vorhandenen Wuchsstoffes, ob 
er nun künstlich zugeführt wurde oder aber, ob er sich in der Pflanze 
selbst ungleich verbreitet. Die Abschätzung des Wuchsstoffes ist hier 
ebenso möglich wie bei den anderen Testmethoden an Vicieenkeimlingen 
(Went, 1934; Laısach, 1935). Erschwert ist sie bloß dadurch, daß 
sich die 5—7 mm langen Stiele nicht gerade, sondern oft gekrümmt 
entwickeln. 

Besonders überraschend ist die Beeinflussung des Stielwachstums 
durch die Operationen an der Radicula. Von der aus wirken bereits geringe 
Wuchsstoffmengen stark hemmend, welche von den Keimblättern aus 
ohne Einfluß auf das Wachstum der Keimblattstiele bleiben. Selbst 
die Radicula hemmt stark die Streckung der Keimblattstiele. Wird 
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diese jedoch rechtzeitig abgeschnitten, so strecken sich die Keimb!..tt- 
stiele bedeutend. Da bereits die Spitze der Radicula hinreicht, die 
Streckung der Keimblattstiele zu hemmen, so ist zunächst auf die in 
der Wurzelspitze festgestellte Wuchsstoffbildung zu denken (CHoLopDNY, 
1924; BoysEN JENSEN, 1933). Die stärkste Wuchsstoffquelle ist indes 
in den Keimblättern zu suchen, und nicht in der Wurzelspitze (FIEDLER, 
1936). So kommt es hier vielmehr auf die Stauung des Wuchsstoffes nach 
einer völligen oder teilweisen Unterbrechung der Verbindung zwischen 
dem Keimblatt und der Wurzel an, wie der Stauung der Organogene 
auch in anderen Fällen der Morphogenese eine wichtige Rolle zukommt 
(N£mec, 1934). Die Annahme von Czasa (1935) über das Zusammen- 
treffen der verschieden gerichteten Ströme von Wuchsstoff hat wenig 
Anklang gefunden (Jost, 1936). Jedoch gilt auch hier die Behauptung 
CzaJas (1931), daß die Vegetationspunkte die Entwicklung beherrschen. 
Hier kann dies von der Radicula behauptet werden, die in den ersten 
Keimungstagen die Entwicklung reguliert, da sie auch ohne Wasser- 
zufuhr nicht nur die Keimblattstiele, sondern auch die Plumula vollständig 
hemmt, während sie selbst dabei stark heranwächst. Die dazu nötigen 
Mittel, vor allem den Wuchsstoff, nimmt sie von den Keimblättern, wie 
dies auch aus anderen Feststellungen der Verteilung des Wuchsstoffs 
in der Pflanze hervorgeht (THIMANN, 1934). Allerdings wurde durch 
den Nachweis der Beeinflussung des Stielwachstums durch den künstlich 
zugeführten Wuchsstoff und durch andere Organe der jüngsten Keim- 
pflanze das Wesen der hier obwaltenden Korrelationen nicht gelöst, da, 
vielleicht im Einklang mit den Versuchsergebnissen von Söpıne (1936) 
und ZIMMERMANN (1936), der Wuchsstoff nur eine innere Entwicklungs- 
bedingung im Sinne Kress’ (1904) vorstellt. Eine Beeinflussung des 
Stoffumsatzes in den Keimblättern durch das Heteroauxin in der 
Reaktionszeit war nicht festzustellen. 


Zusammenfassung. 


1. Das Streckungswachstum der Keimblattstiele an gequollenen 
Samen von Pisum sativum, Vicia faba, Vicia sativa, Lathyrus sativus, 
Lens esculenta, Cicer arietinum kann von verschiedenen Stellen aus durch 
Wuchsstoff in ungleichem Grade hemmend beeinflußt werden, so daß 
die Stielstreckung als Indikator für die Hemmungswirkung des Wuchs- 
stoffes gelten kann. 

2. Eine ähnliche Streckungshemmung geht auch von den Keimblättern 
und noch mehr von der Radicula aus. Die Keimblätter wirken auf die 
Kotylaranlagen in gleicher Weise hemmend, wogegen die Radicula nur 
die Streckung der Keimblattstiele hemmt, das Wachstum der Kotylar- 
triebe aber fördert. 
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UBER DIE BEDINGUNGEN DER KRISTALLAUSSCHEIDUNG 
IM ZELLSAFT DER DESMIDIACEEN. 


Von 


KARL ONDRACEK. 
(Eingegangen am 7. November 1936.) 


Das Auftreten von Kristallen in den Zellen mancher Desmidiaceen 
ist seit langem bekannt. NAEGELI (1848) beschrieb solche Kristalle, 
er fand sie in den Vakuolen vor. DE Bary (1858) stellte Untersuchungen 
über die chemische Beschaffenheit der Kristalle an. Er schloß aus 
verschiedenen Lösungsversuchen auf Gips. Sehr genau prüfte FiscHER 
(1883) diese Kristalle, vor allem bei der Gattung Closterium. Auf Grund 
sorgfältiger Versuche mit verschiedenen Lösungsmitteln, der Unverbrenn- 
barkeit und anderer Reaktionen schloß er gleichfalls auf CaSO,. KoPETzK Y- 
REcHTPERG (1931) konnte die Ergebnisse von FıscHErR auf Grund ein- 
gehender Untersuchungen bestätigen. Auch er erkennt die Kristalle 
als Gips an. 

Als Aufbaumaterial der Desmidiaceen-Kristalle ist also ziemlich sicher 
CaSO, anzunehmen. Ein einwandfreier und vor allem direkter mikro- 
chemischer Nachweis ist kaum möglich. Die Kleinheit der Körnchen, 
ihre geringe Menge und die Unmöglichkeit einer Trennung von den 
übrigen Zellbestandteilen sind als Grund dafür anzugeben. Ich habe 
daher versucht, diese Frage auf dem Wege des Ernährungsversuches 
zu lösen. 

Bei manchen Desmidiaceen treten die Kristalle so häufig und in 
solchen Mengen auf, daß sie für ein Artcharakteristikum gehalten werden 
könnten. Bei anderen scheinen sie bei flüchtiger Kenntnis der Art 
zu fehlen. Die Kristalle wurden näher auf die Entstehungsbedingungen 
bei den einzelnen Arten und auf ihre Verbreitung bei verschiedenen 
Gruppen untersucht. 

Als erstes Versuchsobjekt diente Cosmarium Botrytis in absoluter 
Reinkultur. Die in einer Erdabkochung oder auf Mineralsalzagar ge- 
züchteten Zellen sind gewöhnlich kristallfrei. Zur intensiven Kristall- 
bildung ist eine kalziumreiche Lösung geeignet, z. B. die „balancierte“ 
Brennersche Lösung 1:10 verdünnt (Zusammensetzung: NaCl 0,182%, 
KCl 0,006% , MgCl, 0,047%, MgSO, 0,028% , CaCl, 0,16%). Eine Teilung 
der Zellen findet in dieser Lésung mangels wichtiger Nahrelemente nur 
selten statt; daher wurde in den späteren Versuchsreihen eine Erd- 
abkochung mit einem 10%igen Zusatz von kaltgesättigter CaSO,-Lösung 
verwendet. Bei Züchtung in diesen Lösungen zeigt Cosmariwm Botrytis 
nach 3 Tagen die ersten Kristalle, nach 11 Tagen sind die Zellen 
reichlich mit Kristallen gefüllt, so daß sie oft schwarzfleckig erscheinen. 

Zur Prüfung, ob die Kristallbildung im Zusammenhang mit der 
Photosynthese steht, wurden Licht- und Dunkelkulturen in reinem 
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Erddekokt, in Erddekokt mit einem 10%igen Zusatz einer kaltgesättigten 
CaSO,-Lésung und in einer 1:10 verdünnten Brennerschen Lösung 
angesetzt. 

In der Ca-freien Erdabkochung kam es unter keiner der beiden 
Versuchsbedingungen zu Kristallbildung, in der BRENNERschen Lösung 
bzw. in Erddekokt mit CaSO,-Zusatz wurden sowohl im Lichte als auch 
im Dunkeln Kristalle gebildet. Die Photosynthese kann also bei der 
Kristallausscheidung keine Rolle spielen. 

Eine zweite Versuchsreihe sollte der Feststellung dienen, ob das 
Alter der Zellen für die Kristallausscheidung maßgebend sei. Es wurde 
einerseits ein in lebhafter Vermehrung stehendes, andererseits ein 
mehrere Monate altes, in Vermehrungsruhe befindliches Zellgemisch in 
eine Ca-reiche Erdabkochung übertragen. In beiden Fällen setzte die Aus- 
scheidung von Kristallen zu gleicher Zeit und gleich stark ein. Es hat also 
auch das Alter der Zellen keinen Einfluß auf die Entstehung der Kristalle. 

Somit kam als wesentlicher Faktor die chemische Zusammensetzung 
der Lösung in Frage. Nachstehende Versuche sollten ihre Wirkung zeigen. 

Kristallfreie Zellen wurden abzentrifugiert, mehrere Male mit sterilem 
Erddekokt gewaschen und in eine KoLkwırzsche Nährlösung geimpft, 
bei der das CaSO, weggelassen wurde (Zusammensetzung: KNO, 0,0057 % , 
KH,PO, 0,0014%, MgSO, 0,0009% , FeCl, 0,00003%). Vermehrung fand 
nur spärlich statt, zu einer Kristallausbildung kam es nicht. Nach 
11 Tagen wurden die Zellen neuerdings abzentrifugiert, gewaschen und 
in eine Ca-reiche KoLkwITzsche Lösung übertragen (Zusammensetzung 
wie oben mit einem Zusatz von 0,005% CaSO,). Schon nach 24 Stunden 
war eine starke Kristallausscheidung festzustellen. Die Notwendigkeit 
des Kalziums für die Kristallbildung ist damit eindeutig festgestellt. 

In einer zweiten Reihe von Versuchen wurde eine modifizierte KOLK- 
wırzsche Lösung verwendet, in der die Sulfate durch Chloride der be- 
treffenden Elemente ersetzt worden waren. Das abzentrifugierte und ge- 
waschene kristallfreie Zellgemisch wurde in diese Lösung gebracht, war 
am 11. Tage noch kristallfrei und blieb es auch fernerhin. Es wurde 
neuerdings abzentrifugiert, gewaschen und in eine sulfathaltige, aber 
Ca-freie Lösung gebracht. Es bildeten sich nur vereinzelte Kristalle 
aus! Enthielt diese Lösung aber außerdem eine vermehrte Menge Kalzium, 
dann setzte die Kristallausscheidung in der gleichen Intensität ein, 
wie in der obigen analogen Versuchsreihe. Auch Sulfat ist also für die 
Kristallbildung unbedingt notwendig. Weiters geht aber aus diesen 
letzten Versuchen hervor, daß Cosmarium Botrytis (und wahrscheinlich 
auch andere Algen) imstande sind, Sulfate im Zellsaft in gelöster Form 
zu speichern. Denn bei Ca-Zusatz kommt es innerhalb von 24 Stunden 
zur Kristallbildung. Sie können aber Ca nicht oder nur in geringer Menge 
gelöst speichern, weil bei Sulfatzusatz keine oder nur eine geringe Menge 
von Kristallen gebildet wird; erst ein neuerlicher Kalziumzusatz ermög- 
licht die Abscheidung der Kristalle. Da zu deren Bildung außer Ca 
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nur noch Sulfat notwendig ist, darf wohl ihre Zusammensetzung aus 
CaSO, als gesichert gelten. 

Es wurde ferner auch untersucht, ob möglicherweise die osmotische 
Konzentration der Nährlösung von Einfluß auf die Kristallbildung ist. Alle 
Versuche mit Lösungen von gleicher osmotischer Konzentration wie die 
anfangs verwendete BRENNERsche Lösung hatten jedoch ein negatives 
Ergebnis. 

Bemerkenswert ist auch noch das Verhalten von kristallreichen Zellen 
bei Übertragung in eine Ca-freie oder Ca-arme Lösung. Die Kristalle 
werden, soweit man solches sicher erkennen kann, nicht aufgelöst, sondern 
bei der Zellteilung auf die Tochterzellen gleichmäßig aufgeteilt, so daß 
nach einer längeren Reihe von Zellgenerationen die Vakuolen fast 
oder gänzlich kristallfrei erscheinen. 

Bei den obigen Versuchen mit Lösungen verschiedenen Kalzium- 
gehaltes konnten die Ergebnisse von PRINGSHEIM (1930) und WARÉN 
(1933) bestätigt werden, daß nämlich sowohl ein zu großer Ca-Zusatz 
zu einer Nährlösung als auch vollständige Kalziumabwesenheit teilungs- 
hemmend wirken. 

Im Anschluß daran wurden noch Untersuchungen über die Verwendbar- 
keit des Kalziumsulfates der Kristalle als Reservestoff angestellt. Kristall- 
reiche Zellen wurden mit steriler Lösung gewaschen, in eine Ca- und sulfat- 
freie Lösung übertragen und mit einer Parallelreihe von Versuchen ver- 
glichen, bei denen kristallfreie Zellen als Impfmaterial verwendet wurden. 
Es zeigte sich, daß die kristallreichen Zellen sich im Vergleich zu den 
kristallfreien reichlich vermehrten (3—4facher Ernteertrag im Vergleich 
zur Impfmenge bei den kristallreichen Zellen, fast keine Vermehrung 
bei den kristallfreien). Dabei wurde die Zahl der Kristalle nach und nach 
vermindert, bis schließlich die Zellen gänzlich kristallfrei waren. Damit 
hörte auch die Vermehrungstätigkeit auf. Die Gipskristalle wirken also 
in kalziumfreier Lösung als Reservestoffe für Kalzium und Sulfate und 
können eine Zeitlang die Schädigungen (namentlich Hemmung der 
Teilungstätigkeit) infolge Kalziummangels verhüten. 

Es wurden auch einige andere bei uns in Kultur befindliche Desmidia- 
ceen daraufhin untersucht, ob auch sie imstande seien unter geeigneten 
Bedingungen Kristalle zu bilden. Die Versuchsanordnung war in allen 
Fällen dieselbe. Kristallfreie Zellen wurden in Ca-reiche Erdabkochung 
übertragen, fallweise mikroskopisch durchgesehen und die Menge der ge- 
bildeten Kristalle festgehalten. Die Ergebnisse seien in der folgenden 
Tabelle zusammengefaßt. 

Die Menge der gebildeten Kristalle wird folgendermaßen bezeichnet: 

— = Zellen sind kristallfrei; + = Zellen mit wenigen Kristallen; 
++ = größere Menge von Kristallen im Zellraum; +++ = Zellen 
dicht mit Kristallen angefüllt, teilweise schwarzfleckig. 

Die mit ,,R“‘ bezeichneten Arten lagen in bakterienfreien Reinkulturen 
vor, die übrigen waren artrein. 
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densein von Kalzium und von Sulfaten gebunden, was sehr dafür spricht, 
daß die Kristalle tatsächlich aus CaSO, bestehen. Dieser Zusammenhang 
konnte auch aus Freilandbeobachtungen abgeleitet werden, wie mir Herr 
Prof. V. CzurpA mitteilte. Wird, wie er es am Hirsehberger Standort 
festgestellt hat, der Lebensraum ausgesprochener Moor-Desmidiaceen- 
Gesellschaften (mit Micrasterias Jenneri und M. ossitans als Leitformen) 
durch Einbruch von kalkhaltigem Wasser verändert, so tritt in den 
zunächst kristallfreien Zellen der beiden genannten und anderer Arten 
eine so große Menge von CaSO,-Kristallen auf, daß die Zellen die 
bekannte Schwarzfleckigkeit zeigen. 


Zusammenfassung. 

Durch Ernährungsversuche wurde die chemische Zusammensetzung 
der Desmidiaceen-Kristalle als CaSO, neuerdingssichergestellt. Eine größere 
Reihe von Desmidiaceen wurde auf die Fähigkeit zur Kristallbildung unter- 
sucht, alle untersuchten Arten bildeten Kristalle aus. Abschließende 
Versuche machten die Rolle der Kristalle als Kalzium- und Sulfatreserve- 
stoffe wahrscheinlich. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Deutschen Universitat in Prag.) 


EXPERIMENTELLE UNTERSUCHUNGEN 
UBER DIE VARIABILITAT EINIGER DESMIDIACEEN. 


Von 
KARL ONDRAËEK. 


Mit 7 Textabbildungen (39 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 7. November 1936.) 


I. Einleitung und Fragestellung. 


Die reiche Formenfülle der Desmidiaceen zog frühzeitig das Augen- 
merk der Algologen auf sich. Besonders erweckte die von älteren Autoren 
als ,,Poly-“‘ oder „Pleomorphismus‘, in neuerer Zeit als „Variabilität“ 
bezeichnete Erscheinung großes Interesse. Eine Definition des Be- 
griffes gibt CHODAT (1909, S. 12): “Le Polymorphisme est une propriété 
que possédent certaines espéces de revétir des formes différentes sans 
changer de nature”. Es handelt sich also um Abweichungen in morpho- 
logischen Einzelheiten von der ,,typischen“ Grundgestalt. 

Eine große Anzahl von Autoren beschäftigte sich mit Untersuchungen, 
welche zu dieser Frage beitragen sollten. Siemachten aber fast ausschließlich 
Angaben über das Vorkommen von Teilungs- oder Formanomalien in 
Standortsproben (u. a. BRÉBISSON 1858; ARCHER 1859; BuLNHEIM 1861; 
Woop 1872; JACOBSEN 1874; REıinscH 1875; DELPONTE 1876/78; KLEBs 
1880; BoLpT 1888; DE WILDEMAN 1887, 1896; WEST 1889, 1899; SCHMIDLE 
1893, 1896; ScHmipt 1903; COMÈRE 1907; Stance 1908; VIRET 1909; 
PLAYFAIR 1910; DucELLIER 1915; WEsT1916; GEITLER 1924 ; DEFLANDRE 
1925; P. van OvE 1926; Kor 1927, 1933; WoronıcHın 1926, 1928; 
Fritsch 1930; HuBER-PESTALOZZI 1931). 

Genauere Untersuchungen über Variabilität (Polymorphismus) bei 
Desmidiaceen liegen dagegen in weitaus geringerer Zahl vor. Überdies 
hatten alle diese Arbeiten keine Ergebnisse von allgemeiner Gültigkeit. 
Die einzelnen Forscher widersprechen einander oft in den wichtigsten 
Punkten. 

ANDREESEN (1909) führte zwar die ersten Versuche mit Kulturen 
durch und beschrieb ,,Involutionsformen“ von Closterien und Cosmarien, 
die durch Einfluß von Rohrzuckerlösungen mit einem Zusatz von Leuzin 
erzielt wurden; da ihm jedoch die Kultur gesunden Materials nicht gelang, 
waren Schlüsse systematischer Art nicht möglich. 

Die Feststellung, daß auf dem bisher beschrittenen Weg eine Lösung 
der Frage nicht erreicht werden kann, ist das Verdienst von KLEBSs (1898) 
und CHopAT (1909). Letzterer wies darauf hin, daß alle bisherigen 
Untersuchungen nicht mit Klonkulturen ausgeführt wurden, welche 
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allein diese Erscheinung klären können. Er hob ausdrücklich hervor, 
daß es unter diesen Umständen der Ansicht des Autors anheimgestellt 
bleiben muß, was als ‚Typus‘, was als Variante dieses Typus und was als 
neue Art betrachtet wird. 

E. G. PRINGSHEIM hat die experimentellen Grundlagen für eine Be- 
arbeitung des Variabilitätsproblemes bei Desmidiaceen geschaffen, indem 
er 1918 Angaben über die Kultur der Desmidiaceen machte, nachdem er 
schon 1912 einige Arten rein gezüchtet hatte. Auf Grund dieser Arbeiten 
war es dann erst möglich, die für die Variabilitätsuntersuchungen not- 
wendigen Einzellkulturen zu verwenden. 

Alle bisherigen Literaturangaben lassen deutlich erkennen, daß es 
unmöglich ist, durch Untersuchungen an Freilandmaterial die Variabilität 
einzelner systematischer Einheiten zu klären. Es kann auf diese Weise 
nie einwandfrei entschieden werden, ob zwei Formen, die morphologisch 
ähnlich sind, verschiedenen Genotypen entsprechen, oder ob es nur durch 
Modifikation bedingte Abweichungen (Phänotypen) eines Genotypus sind. 

PRINGSHEIM zeigte 1930, daß durch die Kultur ein gesünderes und 
gleichmäßigeres Zellmaterial zu erzielen ist, als es die Natur meist bietet. 
Er wies auf die Wichtigkeit der Kultur für Systematik und Morphologie 
hin und betonte, daß für Versuche auf diesen Gebieten ein Ausgangs- 
material genommen werden müsse, welches aus dem aufsteigenden Ast 
der Entwicklungskurve stammt, da bei längerer Kultur das Zellgemisch 
uneinheitlich wird. Er zeigte an Micrasterias rotata und Micrasterias 
denticulata, daß in günstiger Nährlösung typische Formen ausgebildet 
werden, daß aber bei Verschlechterung des Lebensraumes, z. B. infolge 
allmählicher Änderung der Reaktion, das Individuengemisch uneinheit- 
licher wird, was bis zum Auftreten von ausgesprochenen Hemmungs- 
bildungen führen kann. 

Eine wesentliche Klärung des Variabilitätsproblemes verdanken wir 
CZURDA, der sich 1928 (S. 139) gegen den Gebrauch der Begriffe ‚‚normal“ 
und „anormal‘ im üblichen Sinne wendet. Das am Standort gefundene 
Material wird meist als ‚normal‘ bezeichnet, obwohl selbst bei Massen- 
funden nicht immer optimale Lebensbedingungen gegeben sein müssen. 
Er zieht als einheitliche Grundlage für morphologische und physiologische 
Untersuchungen die Vermehrungsintensität heran, und zwar legt er den 
Zellzustand als Vergleichsgrundlage fest, der während der ,,progressiven 
Entwicklungsphase“ (dem ersten Abschnitt der Vermehrungsperiode) ge- 
geben ist. Die in der darauf folgenden ,,regressiven Entwicklungsphase“ 
auftretenden morphologischen Zustände sind zu einem Vergleich un- 
geeignet. 

Diese Feststellung erweitert CzuRDA in den späteren Arbeiten über 
Zygnemalen (1930, 1931), wobei er die praktische Auswirkung der Fest- 
legung in einer Neubearbeitung dieser Ordnung (1932) zeigt. Die Not- 
wendigkeit einer noch strengeren Definition des Zellmateriales für 
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physiologische Vergleiche wird durch die experimentelle Analyse der 
kopulationsauslésenden Bedingungen belegt (1933). 

Diese Erfahrungen werden von ihm 1935 in einer theoretischen 
Mitteilung erweitert und ausführlich dargestellt. Die von früheren 
Untersuchern berücksichtigte Variabilität wird als ‚‚Totalvariabilität‘‘ be- 
zeichnet und umfaßt alle unter den verschiedensten Bedingungen auf- 
tretenden morphologisch verschiedenen Formen. Diese Formenfülle ist 
für die Aufstellung eines ‚Typus‘ ungeeignet. An ihre Stelle setzt 
CzurpA den neuen Begriff der ‚„Partiärvariabilität‘‘, worunter er die 
Verschiedenheiten innerhalb eines Zellgemisches unter optimalen Be- 
dingungen versteht. An Hand einer Volvocale (Chlamydomonas eugametos ) 
zeigt er die praktische Auswirkung dieser Festlegung. 

Es mußte besonders reizvoll erscheinen, die im bisherigen Sinne 
ebenfalls außerordentlich veränderlichen Desmidiaceen nach diesen 
neuen Gesichtspunkten auf die Variabilitätsverhältnisse hin zu unter- 
suchen und festzustellen, ob es hier auch möglich ist, durch Aufstellung 
des „Typus“ auf Grund von Untersuchungen der ‚‚Partiärvariabilität‘ 
allein systematische Einheiten aufzustellen. 





II. Methodik und Versuchsobjekte. 


Zur Untersuchung wurden die in der Kulturenliste des Institutes (s. PRINGSHEIM 
1928, 1929) angeführten Desmidiaccen : Cosmarium Botrytis, Cosmarium impressulum 
und Closterium acerosum verwendet, ferner Stämme, die, wie die genannten, von den 
Herren Prof. E. G. PrincsHem und Prof. V. Czurpa, und Stämme, die von mir 
isoliert wurden. Sie lagen teils in absoluten, teils in Speziesreinkulturen vor. Die 
meisten Stämme werden im folgenden unter der Bezeichnung angeführt, die die 
Kulturen in unserem Institut tragen. Von einer Bestimmung wurde aus einem später 
zu erörternden Grund abgesehen. 

Insgesamt wurden folgende Desmidiaceen-Stämme verwendet: 

Gattung Cosmarium: 

Klone: Co 1 (= Cosmarium Botrytis MENEGH.). Stammt aus Wasser der Havel 
bei Berlin und wurde daraus im Jahre 1920 von Herrn Prof. PRINGSHEIM isoliert 
und bestimmt, 1925 von Herrn Prof. Czurpa reingezüchtet (s. Czurpa 1926, 
8. 220; 1928, S. 248). 

Co 2 und das folgende Co 3 wurden von Herrn Prof. Czurpa aus dem Haupt- 
bassin des Prager Botanischen Garten 1926 isoliert. 

Co 4 (von Herrn Prof. BECK-MANAGHETTA als Cosmarium impressulum ELFv. 
bestimmt) trat sporadisch im Hauptbecken des Botanischen Garten in Prag auf 
und wurde, ebenso wie die folgenden Klone: Co 8, Co 10, Co 12a, Co 13, Co 16 und 
Co 17a von Herrn Prof. Czurpa in Kultur genommen. Seit 1926 ist Co 4 in Rein- 
kultur (s. Czurpa 1926, S.74; 1928, S. 248). 

Co 8 wurde 1930 in Klonkultur genommen und stammt aus einem Wiesen- 
tiimpel aus der Umgebung von Innsbruck, wo es neben Chlamydomonas intermedia 
auftrat. 

Co 10 wurde 1932 aus dem kalkhaltigen Wasser der ‚‚Fischteiche‘‘ in der Nähe 
der biologischen Station in Lunz isoliert. 

Co 11 (= Cosmarium Meneghini Brits.) wurde vom gleichen Standort wie 
Co 10 gewonnen. 





iiber die Variabilitat einiger Desmidiaceen. 229 


Co 12a wurde 1933 sporadisch in den oben genannten Lunzer Fischteichen 
gefunden und daraus isoliert. 

Co 13 wie Co 12a. 

Co 16 wurde 1933 aus einem Fund in der Nähe von Innsbruck isoliert, wo es 
zwischen einer Massenvegetation von Euglena sanguinea auftrat. 

Co 17a fand sich in dem schwach alkalischen Wasser eines Grabens beim Posel- 
teich in der Nähe von Hirschberg in Böhmen. 

Co 20 wurde ebenso wie die Klone: Co 21, Co 22, Co 23 und Co 24 von mir 
isoliert (1934). Dieser Klon stammt aus einem Wasserloche im Schwingrasen des 
Obersees bei Lunz, wo er in Massenvegetation vorkam. 

Co 21. Zellen dieses Klones fanden sich vereinzelt in der Zellmasse von Co 20. 

Co 22 wurde gleichfalls aus dem Schwingrasen des Obersees bei Lunz isoliert, 
jedoch aus einem anderen Wasserloche, wo es in Massen auftrat. 

Co 23 stammt aus einem dritten Loche im Schwingrasen des Obersees. 

Co 24 endlich fand sich neben Co 23 an derselben Stelle. 

Gattung Closterium: 

Klon: C15 (= Closterium acerosum [SCHRANK] EHRENB.) stammt aus dem 
Musikantenteich bei Hirschberg in Böhmen und wurde von dort 1929 von Herrn 
Prof. Czurpa isoliert. 

Gattung Staurastrum: 

Klon: Stau 3e (= Staurastrum rugulosum BR£B.) wurde von mir 1934 in einer 
Schlenke der Kummerteichwiese bei Hirschberg in Böhmen gefunden und in 
Kultur genommen. 


Diese Reihe von Desmidiaceen-Kulturen sowie eine Anzahl weiterer von mir iso- 
lierter Arten (s. ONDRAGEK 1936) beweisen, wie schon PRINGSHEIM 1912, 1918 und 
Wertsteın 1921 gezeigt haben, daß auch die Desmidiaceen saurer Standorte ent- 
gegen der oft geäußerten, anderslautenden Meinung, wohl zu kultivieren sind. 

Die Zusa tzung der Versuchslösungen wird bei den einzelnen Versuchs- 
reihen gegeben. Im allgemeinen sei gesagt, daß zur Bereitung der Lösungen nur 
Präparate der Firma Merck, Darmstadt, mit der Bezeichnung ,,pro analysi‘‘ ver- 
wendet wurden. Die meisten Lösungen wurden derart bereitet,daß von den einzelnen, 
an der Zusa tzung beteiligten Salzkomponenten Stammlösungen in 100facher 
Konzentration angesetzt wurden. Diese wurden dann jeweils zum Gebrauche 
mit der nötigen Menge von-doppeltdestilliertem Wasser verdünnt und gemischt. 
Zur Aufbewahrung der Stammlösungen dienten Kölbehen aus Jenaer Glas Nr. 20 
oder aus Eserco-Normalglas. Über die Eignung dieser beiden Sorten, auch für 
Algenkulturen überhaupt, siehe zuletzt OnDRACER 1935. 

Die Versuche wurden ausschließlich in Röhrchen aus Jenaer Glas von 16 mm 
Durchmesser und 160 mm Länge mit 10 ccm Lösung durchgeführt. Sterilisiert 
wurden die Lösungen im Autoklaven bei 120°C, Agar 2 Stunden im Kocæschen 
Dampftopf. 

24 Stunden nach der Sterilisation wurden die Lösungen mit einer vollen Öse des 
für den Versuch ausgewählten Impfmateriales beimpft und dann die Röhrchen 
an der „künstlichen Sonne‘‘ (PRINGSHEIM 1926) aufgehängt. Die Temperatur 
schwankte zwischen 16 und 22°C. 

Zur Messung wurde das Zellmaterial von der verwendeten Nährlösung durch 
leichtes Zentrifugieren getrennt, ein Tropfen des mit wenig Lösung aufgeschwemmten 
Materiales auf den Objektträger gebracht, mit einem Deckgläschen bedeckt und 
mit der Zeıssschen homogenen. Immersion 90 mikroskopiert. Die Dimensionen 
der Zellen wurden mittels Mikrometerokulares bestimmt. Es wurden jeweils 10 Zellen 
durchgemessen, dann die Probe verworfen, um Fehler, bedingt durch etwaige 
Quetschungen durch das Deckglas infolge der Verdunstung zu vermeiden. Immer 
wurden 100 Individuen gemessen, da sich gezeigt hat, daß diese Individuenanzahl 
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einen hinreichend verlaBlichen Durchschnittswert gibt. Die auffallendsten morpho- 
logischen Formen wurden mit dem Zeichenapparat festgehalten. 

Nur ausgewacheene Individuen wurden zur Messung herangezogen; die an 
der unvollkommenen Ausbildung erkennbaren Teilungsstadien wurden nicht beriick- 
sichtigt. Diese waren auch ziemlich selten, da die Messungen i immer in den Vor- oder 
Nachmittagsstunden gemacht wurden, also zu einer Zeit, in der die während der 
Nacht durch Teilung entstandenen Tochterzellen bereits ihre normale Größe erreicht 
haben (s. Karsten 1918). Asymmetrische Zellen, welche in geringer Zahl immer 
wieder gefunden wurden, werden außer acht gelassen. 

Gemessen wurde die Zellenlänge, Zellenbreite und Isthmusbreite. Von der Bestim- 
mung der Dicke der Zellen wurde abgesehen, da ihre Veränderung gering ist und in 
gleicher Stärke vor sich geht, wie solche der Länge und Breite. Die Messungsergeb- 
nisse werden im folgenden soweit es notwendig ist, durch Tabellen wiedergegeben. 
Die Größenangabe erfolgt durchwegs in Teilstrichen meines Mikrometerokulares, 
wobei ein Teilstrich bei Verwendung der homogenen Immersion 90 1,5 x entspricht. 
Eine Ausnahme wurde nur bei Closterium acerosum gemacht, welches infolge seiner 
Länge mit dem Objektiv Nr. 3 gemessen werden mußte. In diesem Falle entspricht 
ein Teilstrich des verwendeten Mikrometerokulars 14,5 ır. 

Beachtet wurde außer der Form und Größe der Zellen die Beschaffenheit 
des Zellinhaltes. 
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III. Versuche zur Abänderung der Zellform. 


Vor allem galt es festzustellen, ob die gleichen Beziehungen zwischen 
Zunahme der Form- und Größeneinheitlichkeit mit Steigerung der Ver- 
mehrungsintensität bestehen, wie sie CZURDA für Zygnemalen, Volvocalen 
und andere Algen aufgezeigt hat, und welcher Grad von Formeinheitlich- 
keit experimentell erzielt werden kann. Für die Untersuchung dieser 
Frage wurden insgesamt 5 Desmidiaceenstämme verwendet: Col (Cos- 
marium Botrytis), Co 4 (Cosmarium impressulum), Co 11 (Cosmarium 
Meneghini), Stau 3e (Staurastrum rugulosum) und Cl5 (Closterium 
acerosum). Die angetroffenen Verhältnisse seien nun im folgenden dar- 
gestellt. 





A. Cosmarium Botrytis MENEGH. 
Zunächst wurde das Verhalten in verschiedenen Nährlösungen ge- 
prüft, wobei in der Hauptsache folgende Medien zur Verwendung ge- 


langten: 

1. Eine Mineralsalzlösung (von CzurpA 1926, S.217 in ähnlicher Zusammen- 
setzung angegeben): 0,005% KNO,, 0,005% Ca(NO,),, 0,001% K,HPO,, 0,001% 
MgSO,, 0,0001% FeSO,. Reaktion: p, um 6,5. 

2. Korkwırzsche Nährlösung: Sie wurde zuerst aus Tabletten bereitet. Da 
sich zeigte, daß nicht alle Tabletten gleich zusam tzt waren, wurde später 
die Lösung aus den einzelnen Substanzen selbst bereitet, wobei sich ein Ersatz 
dm CaSO, durch CaHPO, als vorteilhaft erwies. Die Lösung hatte dann folgende 
: 0,0057% KNO,, 0,0020% CaHPO,, 0,0014% KH,PO,, 0,0009 % 
MgSO,, 0,00003 % FeCl,. Reaktion: p, = rund 6,0. 

3. Kwnorsche Nährlösung von folgender Zusammensetzung: 0,01% Ca(NO,),, 
0,0025% KH,PO,, 0,0025% MgSO,, 0,0012% KCl, 0,00003% FeCl,. Reaktion: 
Pa = rund 5,4. 
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4. Erdabkochung nach PRINGSHEIM 1928 (Rezept s. Maınx 1929, S. 207; Czurpa 
1932, S. 40). Die Stammlösung wurde im Verhältnis 1:5 mit doppeltdestilliertem 
Wasser verdünnt. Reaktion: p, um 6,6. 

5. Torfabkochung: Die Stammlösung wurde nach den Angaben von WETTSTEIN 
1921 angesetzt, jedoch dann nicht mit Nährsalzen versetzt, sondern mit doppelt- 
destilliertem Wasser im Verhältnis 1:10 verdünnt, wobei aber nicht der genaue 
Verdünnungsgrad von Wichtigkeit ist, sondern die dadurch erzielte Reaktion, 
welche um p, 4,0 liegen soll. 


(Nach Herrn Prof. Czurpa.) 

6. Eine Mischung von ver- 
dünntem Erd- und Torfdekokt 
1:1. Reaktion: py = rund 5,5. 

7. Erddekokt mit Mineral- 
salzen: einer 1:5 verdünnten 
Erdabkochung wurden die 
Salze der Mineralsalzlösung 1 
in gleicher Konzentration 
zugesetzt. Reaktion: py = 
rund 6,8. 

8. Mineralsalzagar : 2 %ige 
Agarlösung wurde mit den- 
selben Salzen in gleicher Kon- 
zentration versetzt wie die 
Mineralsalzlösung 1. Reak- 

a b 
c 


tion: py = rund 6,5. 


Die Untersuchung des 
Zellmateriales, welches in 
diesen Lösungen heran- 
wuchs, geschah anfangs 
in dreitägigen Intervallen. 


Da sich gezeigt hat, daB ‚»».ı. co1 (= Cosmarium Botrytis MENEGH.). Zell- 


um den 11. Kulturtag bei form und -größe am 11. Versuchstag bei Kultur in 
1 be T Kozkwrrzscher Lösung, dargestellt durch die Zellwand- 
der gegebenen empera- kontur. Mit dem ABBEschen Zeichenapparat bei 900mal. 


tur das Zellmaterial die nor © me à auf = JR “pins 
stärkste absolute Zellzahl- — unten u at 
zunahme aufwies, wurden die Untersuchungen an diesem Kulturtage 
vorgenommen. 

Von den verwendeten Lösungen hat sich die Kotkwirzsche Nähr- 
lösung am 11. Tage als die beste erwiesen. Das Zellmaterial ist darin 
außerordentlich in Form (Abb. 1) und Größe (Tabelle 1). Wird ein solches 
Zellmaterial ständig am 11. Tage in die gleiche Lösung übertragen und 
bei den gleichen Licht- und Temperaturverhältnissen weitergezüchtet, 
dann bleibt diese Form- und Größeneinheitlichkeit beliebig lange 
erhalten. 

Eine besondere Bemerkung ist noch zum Erddekokt zu machen. 
"Während sich für sehr viele Algen die Erdabkochung besser bewährt 
als synthetische Lösungen, haben wir hier ein Objekt vor uns, welches 
in synthetischer Mineralsalzlösung besser gedeiht als in Erddekokt. 


Planta Bd. 26. 16 
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Tabelle 1. Co 1 (= Cosmarium Botrytis Menzcu.). Verhalten beim Altern in 
Kozxxwrrzscher Lösung. 
























































































































Zellenlänge: 
Teilstriche 
Alter | 33 | 34 | 35 | 36 | 37 | 38 | 39 | 40 | 41 | 42 | 43 | 44 | 45 | 46 
| | | 
Impf- | —|—|—/| 1] 2] 2] 5 | 6 9; 7 5 | 3 i 
i | | 
tai. ill ET Ti wlan she tr“ 
2 „ I-|-|-j-)2|4| 8/68] 10] 6|12|—|—|— 
3 , J—|—|]2/1 | 4] 5] | 2/18/15) 9/3] 2] 2 
44 „ —);—{—]| 2 4 16 | 13 | 20 | 17 | 10 | 5 6 3 2 
a —|—-|2|2 7 1 | 16|19| 18/12/1916 |3|ı — 
œ ; — | 1 2; 5 7 11 | 12 | 20 | 16/13 | 4] 6 2 1 
71, |—1—1215|819118|2|17| sie lalaslı 
88 ., — | 1 5 3 6 13 | 16 | 18 | 15 | 11 | 8 5 1 1 
99 „ —| 2 5 6 9 11 14 | 16 | 13 | 10 | 8 6 | — | — 
110 ,, 3 4 5 5 | 7 8 | 12 | 14 | 11 9 8 6 5 3 
21 „ 131415!/5!8|9|2%/|18|n0!1017|161|41|3 
Zellenbreite: 
Teilstriche 
Alter 26 | 27 | 28 | 29 | 30 | 31 | 32 | 33 | 34 | 35 | 36 | 37 
mes — 1 —)| — | tes 610 Par) © Pots) 2 
material | 
11 Tage} — | — | — | — 4 | 13 | 63 | 15 5 | — | — | — 
2 „ — | — | — 2 3 12 63 15 5 — | — | — 
de — | — 2 9 13 16 | 21 12 14 9 4 io 
4 „ — | — 9 10 12 11 13 10 12 8 10 5 
55 ,, — | — 7 9 13 14 15 13 10 11 8 — 
66 ,, — | — 2 7 11 14 | 23 17 13 9 4 _ 
TN, |—|T—} 6} 8in] is} a}16); 9] 6] 3| 3 
88 „ — 3 6 8 12 17 20 13 9 6 4 2 
iw — 4 8 10 11 15 17 13 8 7 5 2 
ee 3 5 8 11 13 16 18 9 6 5 4 3 
ee 3 4 4 8 11 13 15 12 | 10 9 8 3 
Isthmusbreite : 
Alter in Tagen 
Teil- — 
striche | Impf- | 11 | 22 | 33 | 44 | 55 | 66 | 77 | 88 | 99 | 110 | 121 
8 3 — — 18 19 18 26 | 24 | 21 | 25 | 28 | 32 
9 97 100 | 100 | 82 | 69 71 66 | 63 | 62 | 60 | 59 | 55 
10 — — | — | — 12 11 8 | 13 | 17 | 15 | 13 | 13 


























Dieses Verhalten ist allerdings erst bei näherem Zusehen zu erkennen 
und ist nicht etwa durch Nährstoffmangel zu begründen, da ein Zusatz 
von Salzen die Erdabkochung nicht geeigneter macht. Dasselbe fand 
schon 1930 PRINGSHEIM bei Micrasterias rotata und Micrasterias denticulata. 

Um Veränderungen der Form und Größe beim Altern zu studieren, 
wurde ein solches homogenes Individuengemisch 4 Monate lang in ein 
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und derselben Lösungsmenge belassen und alle 11 Tage durchgesehen. 
Mit der Zunahme des Alters der Kultur verändert sich das Milieu infolge 
stattfindenden Stoffwechsels der Zellen. Es wird ungünstiger. Infolge 
der Verschlechterung der Ernährungsbedingungen geht die Einheitlichkeit 
in Form und Größe allmählich zurück. Die. größten anzutreffenden 

Verschiedenheiten, und zwar nach 


einer Zeit von 4 Monaten sind in 
der Tabelle 1 zusammengefaßt. An 


Abb. 2. Co 1 (= Cosmarium Botrytis MENEGH.). Zellformen und -größen in einer 4 Monate 
alten Kultur in KoLKwITzscher Lösung, dargestellt durch die Zellwandkonturen. Mit dem 
ABBkschen Zeichenapparat bei 900mal. Vergrößerung. Originale auf die Hälfte verkleinert. 


der Organisation des Protoplasten scheint sich dabei nichts grundsätzlich 
zu ändern, wenn von der Anreicherung von Reservestoffen in Form von 
Stärke und Öl abgesehen wird. Erst nach 3 Monaten zeigen sich ge- 
wisse Abweichungen der Zellgestalt von der, welche am 11. Tage an 
allen Zellen zu beobachten ist. Die Abweichungen bestehen in folgen- 
dem: Es werden sehr kleine Individuen angetroffen, ferner unterbleibt 
die Höckerbildung, die Zellwand ist glatt. Schließlich erleidet der 
Umriß der Zellen verschiedenartige Veränderungen. Wiedergegeben 
werden einige dieser Zustände durch Abb.2. Die Zellen sind sehr dicht 
mit Stärke und Öl gefüllt, so daß von vielleicht vorhandenen Verände- 
rungen des Protoplasten nichts wahrzunehmen ist. 
16* 
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Diese mehrfach gemachten Versuche haben also gezeigt, daß die 
Zellgröße und Form innerhalb eines Klones von Cosmarium Botrytis, 
welches nach der floristischen Literatur zu den veränderlichsten Arten 
gehören soll, unter günstigen ökologischen Bedingungen außerordentlich 
einheitlich wird, und daß bei Erhaltung günstiger Lebensverhältnisse 
die Einheitlichkeit erhalten bleibt. Beim Vergleich meiner Abbildung 
mit der von CzurpA 1926 wiedergegebenen zeigt sich, daß auch die 9 Jahre 
lange Fortführung des Klones in absoluter Reinkultur keine Änderung 
herbeigeführt hat, so daß die mitunter geäußerte Meinung, daß die 
Reinkultur abweichende Formen ergebe, nicht zu Recht besteht. 

Werden die bei weitgegangener Degeneration vorliegenden Gestalten 
daraufhin betrachtet, ob sie in Freilandmaterial gefunden, als eigene 
systematische Einheiten (Arten oder Varietäten) aufgestellt werden 
könnten, so zeigt sich, daß wohl nur wenige dieser Zellformen in Frage 
kommen können. Meist wird die asymmetrische Gestalt vor solchen 
Irrtümern schützen. So könnte z.B. die in Abb. 3d dargestellte De- 
generationsform von Co 1 gegebenenfalls mit Cosmarium Turpinii, die 
in Abb. 3c wiedergegebene Gestalt mit Cosmarium prototractum ver- 
wechselt werden. 

Weitere Versuche hatten das Ziel, nicht bloß die Variabilität des 
Zellmateriales, welches in anfangs günstigen Nährlösungen mit der 
darin vorgehenden Veränderung durch den Stoffwechsel sich einstellt, 
kennenzulernen, sondern es wurde auch getrachtet, die Formveränderlich- 
keit unter anderen Bedingungen bei längerer Versuchsdauer zu studieren. 
Bei der Auswahl der in ihren Zusammensetzungen möglichst abweichenden 
Versuchslösungen wurde auf verschiedene Momente geachtet. 

Im „Prager Leitungswasser‘ sinkt, wie zu erwarten war, die Homo- 
genität des Individuengemisches ziemlich rasch. Nach einem Monat ist 
ein Zustand erreicht, der dem einer 4 Monate alten Kultur in KoLKWITZ- 
scher Lösung ähnelt. Destilliertes Wasser wirkt noch rascher. 

In Bierwürze konnte keine neue Zellform erzielt werden, sondern 
nur eine Herabsetzung der Teilungsfrequenz des Individuengemisches 
mit einem gleichzeitig einhergehenden Absinken der Homogenität. Es 
wurden deshalb andere Bedingungen gesucht, um stärkere Abweichungen 
namentlich in der Form zu erzielen. 

Verschiedene p,-Stufen wurden durch Mischung von Torf- und Erd- 
abkochung erreicht, von denen in den anfangs besprochenen Versuchen 
gezeigt worden ist, daß die Form- und Größeneinheitlichkeit in ihnen 
absinkt. Die Versuche ergaben wiederum nur eine Herabsetzung der 
Homogenität, und zwar am stärksten in den sauren, am wenigsten in 
den neutralen Lösungen. Das steht mit der Bevorzugung einer neutralen 
Reaktion des Cosmarium Botrytis im Einklang. 

Zur Untersuchung des Einflusses einer osmotisch wirksamen, sonst 
aber ungiftigen Substanz, wurde homogenes Zellmaterial in Erd- 
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dekokt 1:5 mit einem Zusatz von Glukose in verschiedener Konzen- 
tration geimpft. Es ergab sich in den Lösungen mit 1—4% Glukose 
eine charakteristische Veränderung der Zellgestalt mit der Vermehrung, 
die mit dem Alter der Kultur an Intensität und Häufigkeit zunahm. 
Bei der Rückübertragung der veränderten Zellen in reine Erdabkochung 
sind die neugebildeten Zellen nach einigen Teilungen wieder typisch 
ausgebildet. 

Um der Ursache näher zu kommen, wurden sämtliche Versuche einige 
Male durchgeführt und außerdem Lösungen mit verschiedener anfäng- 
licher c,, verwendet. Diese wurde wieder durch Mischung von verdünntem 
Erd- und Torfdekokt erzielt. 

Erddekokt (p, nach der Sterilisation = 7,0; am Ende der 11tägigen 
Passage p, = 8,0). 

Nach 11 Tagen ergab sich folgendes: Ein 2%iger Zusatz von Glukose 
bedingte ein Sinken der Homogenitat auf die Hälfte des Wertes unter 
den besten, oben angeführten Bedingungen. Die ursprüngliche Zell- 
gestalt blieb erhalten. 3% Glukose bewirkte außer einer gleich starken 
Abnahme der Homogenität bereits eine Veränderung der Zellgestalt, 
wie sie Abb. 3c wiedergibt. In dieser Weise waren 44% der Zellen ver- 
ändert. Dabei hatten 28% nur eine, 17% beide Zellhälften umgestaltet. 
4%iger Glukosezusatz bedingte ähnliche Verhältnisse, nur war der 
Prozentsatz auffallend veränderter Zellen_auf 58% gestiegen, davon 
38% mit einer und 20% mit zwei veränderten Zellhälften. 5% Glukose 
stellte den Schwellenwert der Grenzplasmolyse dar. Teilungen fanden nur 
wenige statt, ebenso war kein Wachstum festzustellen. Die ursprüngliche 
Homogenität des Impfmateriales blieb daher erhalten. 

Nach einem Monat bot sich bei 2—4% Glukose ein ganz anderes 
Bild. Die Einheitlichkeit war nirgends wesentlich verändert im Vergleich 
mit den Messungen am 11. Tage, doch waren in sämtlichen Konzentrations- 
stufen alle vorhandenen Zellen in der geschilderten Weise verändert. 

In der folgenden Abb.3 wird eine Stufenreihe gezeigt, von der 
normalen Zelle (‚Typus‘) bis zu der extremsten beobachteten Ver- 
änderung. Die letzten Glieder der Reihe finden sich nur in geringer 
Menge (1—2%). Am häufigsten sind die durch Abb. 3c und 3d wieder- 
gegebenen Formen. 

Erd- und Torfabkochung. Mischungen von Erd- und Torfdekokt 1:1 
(anfängliches p, = 6,0), 1:2 (Anfangs-p, = 5,1) und reiner Torfdekokt 
(p, = 4,1) hatten ein ähnliches Versuchsergebnis. Glukosezusatz in ver- 
schiedener Konzentration bewirkte ein mehr oder minder rasches Abfallen 
der Einheitlichkeit des Zellgemisches, die in Erdabkochung mit Glukose- 
zusatz so auffallende Formen fehlen hier allerdings in allen Konzen- 
trationsstufen. 

Obgleich noch andere Lösungen versucht wurden, konnten keine 
weiteren Formen- und Größenveränderungen festgestellt werden. 
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Ergebnis. 
Vegetative Zellen eines Klones von Cosmarium Botrytis MENEGH. 
in Reinkultur sind unter Bedingungen, die rege Vermehrung bewirken, 













ce d 


Abb. 3. Co 1 (=Cosmarium Botrytis MENEGH.). Zellformen und -größen in einer Erd- 
abkochung mit 4% Glukose, dargestellt durch die Zellwandkontur. Mit dem ABBEschen 
Zeichenapparat bei 900mal. Vergrößerung. Original auf die Hälfte verkleinert. 


in Form, Größe und Innenstruktur weitgehend gleichförmig. Beim 
Altern in anfänglich für die Vermehrung günstigen Lösungen sinkt die 
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Einheitlichkeit der Form und Größe. Lösungen von höherer osmotischer 
Konzentration (bewirkt durch Glukosezusatz) bedingen die Ausbildung 
von neuen Zellformen. Es ist also mit diesen Versuchen gezeigt worden, 
daß auch bei Cosmarium Botrytis MEnEeH. die Zellbeschaffenheit beinahe 
bis zur völligen Einheitlichkeit (Homogenität) gesteigert werden kann. 
Die unter ungünstigen Vermehrungsbedingungen auftretenden Form- 
veränderungen gehen über das Ausmaß hinaus, welches zur bisherigen 
Definition der Art Cosmarium Botrytis MENEGH. (s. West 1904—1908) 
verwendet worden ist. 


B. Cosmarium impressulum ELrv., Cosmarium Meneghini Brés. 
und Staurastrum rugulosum Brés. 

Obwohl auch diese Arten in der Literatur teilweise als sehr variabel 
beschrieben sind, läßt sich durch Kultur von Klonen in geeigneten 
Lösungen ein vollkommen einheitliches Zellmaterial erzielen. Die Ver- 
änderlichkeit der Größe und Form bewegt sich sogar innerhalb viel 
engerer Grenzen als bei Cosmarium Botrytis. 

Die drei genannten Desmidiaceen zeigen unter Bedingungen, die 
eine rege Vermehrung bewirken, überhaupt keine Variabilität; die 
Form und Größe ist und bleibt in allen Fällen völlig konstant. Es 
konnten selbst durch absichtliche Variation der Lösungen keine größeren 
Veränderungen der Zellbeschaffenheit erzielt werden. 

Bei Cosmarium impressulum beträgt die Länge der Zellen im homo- 
genen Zustand 25 u, die Zellenbreite 16 x und die Isthmusbreite 6 u. 
Die folgende Abb. 4a und b gibt den Zellumriß eines Materiales im 
homogenen Zustand wieder, also den,,Typus“. 

Die Größenverhältnisse bei Cosmarium Meneghini im Zustand größter 
Einheitlichkeit sind folgende: Zellenlänge = 24 u, Zellenbreite = 15 y, 
Isthmusbreite = 4,5 u. Abb. 4c, d und e geben diesen Zustand wieder. 

Bei Staurastrum rugulosum betragen die Kantenlänge zur Zeit größter 
Homogenität 33 u, die Zellenbreite 27 y und die Isthmusbreite 6 u. Abb.4f 
und g zeigen den Umriß einer Zelle zur Zeit größter Teilungsfrequenz. 


C. Closterium acerosum (SCHRANK) EHRENBG. 

Es konnte niemals eine so hohe Vermehrungsintensität erzielt werden, 
wie bei den vorher besprochenen Arten. Das Ergebnis der Untersuchungen 
war folgendes: 

Auch Closterium acerosum weist unter Bedingungen, welche gute 
Vermehrung bewirken, geringere Unterschiede in der Zellenlänge auf 
als unter ungünstigen Umständen. Die Variabilität ist hier allerdings 
größer als bei den anderen untersuchten Desmidiaceen, was sich aus der 
Art des Membranwachstums erklären läßt. 

Die Länge der Zellen schwankt zur Zeit der größten erzielbaren 
Teilungsgeschwindigkeit zwischen 400 und 500, die Dicke der Zellen 
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ist konstant = 30 u. Die Abb. 4h gibt den Habitus einer Zelle aus einem 
möglichst homogenen Material wieder. 
Gesamtergebnis. 
Es wurden fünf Vertreter der Desmidiaceen auf ihre Partiär- und 
Totalvariabilität hin untersucht. 





I 


Abb. 4. Co 4 (=Cosmarium impressulum ELFv.), Co 11 (=Cosmarium Meneghini BREB.), 
Stau 3e (= Staurastrum rugulosum BRÉB.) und Cl 5 (=Closterium acerosum [SCHRANK] 
EHRENB.). Zellformen und-größen nach 11tägiger Züchtung in KoLKwirzscher Nährlösung 
(C15 in einer Mischung von Erd- und Torfdekokt 1:1), dargestellt durch die Zellwand- 
konturen. Mittels ABBÉschen Zeichenapparates bei 900mal. Vergrößerung (Abb. 4h bei 
90mal. Vergrößerung). Originale auf */, verkleinert. a Co 4 in Flächenansicht, 6 vom 
Seheitel gesehen; ce Co 11 von der Fläche, d von der Seite, e vom Scheitel gesehen; f Stau 
3e in Flächelansicht, g in Scheitelansicht; A C15 in Flächenansicht. 


Die genannten Organismen verhalten sich gleichartig. Bei intensiver 
Vermehrung ist die Form und Größe der Zellen der untersuchten fünf Arten 
außerordentlich einheitlich, so daß von einer Partiärvariabilität, welche 
über die durch die Ontogenie der Zellen bedingte hinausgeht, kaum 
die Rede sein kann. Wird die Veränderlichkeit unter absichtlich ver- 
schiedenen Lebensbedingungen beobachtet, so zeigt sich, daß sie bei 
dreien von den fünf untersuchten Arten, nämlich bei Cosmarium impressu- 
lum, Cosmarium Meneghini und Staurastrum rugulosum auch dann gering 
ist, während Closterium acerosum eine größere Partiärvariabilität aufweist 
und Cosmarium Botrytis namentlich durch Einfluß osmotisch wirksamer 
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Substanzen erhebliche Gestaltsveränderungen erleiden kann. In allen 
Fallen sind diese Veränderungen nur vorübergehend. Durch Herstellung 
günstiger Vermehrungsbedingungen (neuerliche Übertragung) gehen 
schon bei den nächsten Teilungsschritten die Form- und Größenabwei- 
chungen auf das Normalausmaß zurück. 

Anschließend sei gesagt, daß auch bei fadenförmigen Desmidiaceen 
die Zellenbreite während reger Vermehrung unter günstigen Bedingungen 
völlig konstant ist. Andere Vertreter der Desmidiaceen dürften sich 
wohl ähnlich verhalten. Es gilt somit für die Desmidiaceen dasselbe, 
was für Oscillarien PRINGSHEIM (1914), für Vertreter der Zygnemalen und 
Volvocalen CzuRDA (1935) nachgewiesen hat. Wird das Zellgemisch eines 
Klones unter günstigen Vermehrungsbedingungen auf Form- und Größen- 
verhältnisse untersucht, so ist es gleichartig. Eine Form- nnd Größen- 
mannigfaltigkeit tritt erst unter ungünstigen Lebensbedingungen auf. 


IV. Verhalten und Unterscheidbarkeit morphologisch 
nahestehender Klone. 

Wenn sich auch aus meinen Beobachtungen bereits ergibt, daß 
durch Untersuchung eines Individuengemisches zur Zeit regster Zell- 
vermehrung die Arten weit besser bestimmbar sein müssen als zur 
Zeit schlechter Vermehrungsbedingungen, so wurde dennoch die Unter- 
scheidungsmöglichkeit morphologisch sehr nahestehender Stämme noch 
näher untersucht. Dazu wurden aus unserer Desmidiaceen-Sammlung 
jene Klone ausgewählt, die in Größe und Form trotz gewisser gering- 
fügiger Unterschiede eine weitgehende Ähnlichkeit aufweisen und ver- 
schiedene geographische Herkunft haben. Drei derartige Klongruppen 
konnten aus den vorhandenen Kulturen zusammengestellt werden. 

Klongruppe I. Cosmarium Meneghini -ähnliche Klone: Co 8, Coll, 
Co 13, Co 16, Co 17a: 

Klongruppe II. Cosmarium Botrytis-ähnliche Klone: Col, Co 10 
und Co 12a. 

Klongruppe III. Cosmarium margaritiferum-ähnliche Klone: Co 2, 
Co 3, Co 20, Co 21, Co 22, Co 23 und Co 24. 

Die Stämme wurden in Korkwırzscher Nährlösung gezogen. Durch mehr- 
maliges Überimpfen des Zellmateriales in Iltägigen Pausen gelang es, ein Zell- 
gemisch von weitgehender Gleichartigkeit in Form und Größe zu erzielen. Dieses 
wurde durchgemessen und die Außenkonturen mit dem Zeichenapparat festgehalten. 
Dann wurden die Kulturen altern gelassen, nach einem Monat neuerdings durch- 
gemessen und die Gestalten gezeichnet. Aus der Gegenüberstellung der einzelnen 
Klone der Formenkreise ist zu ersehen, wieweit sich die einander nahestehenden 
Klone im Zustand reger Vermehrung und in Vermehrungsruhe unterscheiden lassen, 
und wie sie sich verhalten. 

Klongruppe I (Cosmarium Meneghini-ähnliche Formen). 

Tabelle 2 gibt die Messungsergebnisse wieder, Abb. 5 das Material 
im Vermehrungszustand und die häufigsten Formen des degenerierten 


Zellgemisches. 
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Es ergab sich beim Vergleich von Individuengemischen während 
reger Zellvermehrung eine klare Unterscheidbarkeit der einzelnen Klone. 
Nach langerer Teilungsruhe gehen einem GroBteil der Zellen die charakte- 
ristischen Form- und Größeneigenschaften verloren, so daß es zu Ver- 
wechslungen der Klonzugehörigkeit kommen kann. 
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Abb. 5. Klongruppe I (Cosmarium Meneghini-ähnlich): Typus und häufigste Degenerations- 
formen der Klone: a Co 8, b Co 11,cCo13, d Co 16, e Co 17a, dargestellt durch die Zellwand- 
konturen. Mit dem ABBéÉschen Zeichenapparat bei 900mal. Vergrößerung. Originale auf 
*/, verkleinert. Index 1 der per Index 2 Degenerationsformen in 30 Tage alten Kulturen 
in KozLkwrrzscher Lösung. 


Klongruppe II (Cosmarium Botrytis-ähnliche Klone). 

Beim Vergleich von Zellmaterial, welches in reger Vermehrung steht, 
können alle drei Klone unterschieden werden. Die Unterschiede sind gering, 
so daß sie nur bei genauem Zusehen und Messen sicher erkannt werden; 
sie kommen in der Länge, Breite und Form der Zellen zum Ausdruck, 
aber sie sind konstant. Abb. 6 zeigt den Typus der drei Formen. Die Klone 
verhalten sich hinsichtlich der Veränderlichkeit vollständig wie die Klone 
der Gruppe I. 

Klongruppe III (Cosmarium margaritiferum-ähnliche Klone). 

Die Ergebnisse sind dieselben wie bei den Klongruppen I und Il. 
Die zur Zeit größter Vermehrungsgeschwindigkeit hervortretenden 
kleinen, aber deutlichen Unterschiede ermöglichen eine Trennung der 
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Abb. 6. Klongruppe II (Cosmarium Botrytis-ähnlich): Typus der Klone: a Co 1, b Co 10, 
c Co 12a, dargestellt durch die Zellwandkonturen. Mit dem ABBéschen Zeichenapparat bei 
900mal. Vergrößerung. Originale auf die Hälfte verkleinert. 


ce 
sen 


Abb. 7. arent III (Cosmarium dés di Typus von: a Co 2 = Co 3, 
b Co 20, c Co 21, d Co 22, e Co 23, f Co 24, dargestellt durch die Zellwandkonturen. Mit dem 
ABBkschen Zeichenapparat bei 900mal. Vergrößerung. Originale auf die Hälfte verkleinert. 


einzelnen Klone auf Grund der Ausmaße und der Zellform eindeutig. 
Die Klone Co 2 und Co 3 sind identisch. Abb. 7 gibt den ZellumriB der 
einzelnen Klontypen wieder. 
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Tabelle2. Klongruppel. (Cosmarium Meneghini-ähnliche Formen.) 
Verhalten der Klone beim Altern in Korkwırzscher Nährlösung. 










































































Teilstriche 
Klon Alter 
10 11 12 13 14 15 16 17 18 
Co 8 11 Tage —|—|— | — 1 98 1 — | — 
1 Mon. — | — | — 2 4 86 5 3 | — 
Co 11 11 Tage | —|— | — | — 2 | 96 2 | — 
1 Mon. —|— | — | — 2 3 | 85 7 3 
Co 13 11 Tage — | — | — 219 }|—|—1|— | — 
1 Mon. — | — 1 3 | 92 2 2 en 
Co 16 11 Tage — | — | — 110 | — | — | — | — | — 
1 Mon. — 1 2 | 93 2 2 — — 
Co 17a 11 Tage — | — |100 | — | — | — | — — 
1 Mon. 1 2 95 1 1 — | — | - - 
Zellenbreite: 
Teilstriche 
Klon Alter 
7 8 9 10 11 12 13 
Co 8 11 Tage — — — l 97 2 _ 
1 Mon. == — 2 5 83 6 4 
Co 11 11 Tage _— — 2 95 3 _- _ 
1 Mon. == 1 3 86 x 2 
Co 13 11 Tage - — — 1 97 2 
1 Mon. — == 2 3 9 4 
Co 16 11 Tage — — 2 98 —— — 
1 Mon. - 1 2 93 3 1 
Co 17a 11 Tage — — 100 — — — 
1 Mon. 1 1 96 1 1 _ - 
Isthmusbreite : 


Nach 11 Tagen und nach 1 Monat völlig einheitlich, und zwar Co 8 und 
Co 16 = 4, Coll = 3, Co 13 und Co 17a = 2 Teilstriche. 


Zusammenfassend kann gesagt werden, daB bei den drei unter- 
suchten Klongruppen (und wahrscheinlich gilt das allgemeiner bei 
Desmidiaceen) die einzelnen Klone gut zu unterscheiden sind, sofern man 
für den Vergleich den Zustand während reger Vermehrung heranzieht. 
Unter diesen Umständen ist das Individuengemisch völlig einheitlich 
in Form und Größe, und jeder der Klone durch bestimmte Formeinzel- 
heiten ausgezeichnet. Diese gehen im Degenerationszustand mehr oder 
weniger verloren, so daß Zellen dieser Klone einander völlig gleich aus- 
sehen können. Bei morphologisch sehr nahestehenden Klonen ist für 
die Unterscheidung vor allem auf die Veränderungen der Zellgestalt 
während des Degenerationsvorganges zu achten, da die Größenverhält- 
nisse oft nur gering und nicht in bezeichnender Weise verschoben werden. 
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V. Folgerungen für die Systematik. 


Die vorhergehenden Untersuchungen haben ergeben, daß bei günstigen 
Vermehrungsbedingungen die Partiärvariabilität verschwindend klein 
bzw. nicht merkbar ist. Es zeigte sich auch, daß es bei genauem Zusehen 
weit mehr morphologisch unterscheidbare Typen gibt, als man bisher 
annahm. Diese „Typen“, welche den „Kleinarten‘“ höherer Pflanzen 
entsprechen würden, sind nur dann erkennbar, wenn sich die Zellen 
im Zustand regster Vermehrung befinden. Nach Aufhören der Vermehrung 
machen sie Veränderungen durch, welche zu einer Verwischung der ein- 
deutigen Form und Größe der einzelnen ,,Kleinarten“ führen. 

Die Form- und Größenveränderungen im Degenerationsvorgang 
laufen nicht nach einer bestimmten Richtung, die Zellen sind z.B. 
teils kleiner, teils größer als der Typus. Zellwanderhebungen werden rück- 
gebildet, die Zellform strebt einer Abrundung zu, bei Closterien z.B. 
aber einer Verlängerung. Es entstehen dabei Gestalten, welche außerhalb 
jener stehen, die noch eindeutig als zugehörig zu einer bestimmten Art 
erkannt werden können. 

Es ist daher auch hier richtig, nur diejenigen Eigenschaften der Auf- 
stellung systematischer Einheiten zugrunde zu legen, d.h. als für den 
„Iypus‘ bezeichnend hinzustellen, welche zur Zeit regster Vermehrung 
zu finden sind. 

Die Untersuchungen haben schließlich ergeben, daß durch alleinige 
Berücksichtigung der ‚„Totalvariabilität‘ auf der einen Seite Definitionen 
von systematischen Einheiten entstehen, welche eine Unmenge von 
konstanten Kleinarten vernachlässigen, weil viele dieser Kleinarten zu 
sehr ähnlichem Degenerationsaussehen führen. Auf der anderen Seite 
entstehen Systemeinheiten, die nur Produkte einer stärkeren Degeneration 
darstellen, aber zur selben Einheit gehören, was allein aus Freilandfunden 
nicht immer festzustellen ist. Beides dürfte im bisherigen System ge- 
schehen sein, so daß es zur Zeit schwer fällt, unsere Klone mit bestimmten 
Namen zu benennen. 

Es ergibt sich die Frage, welcher taxonomischer Wert den hier ver- 
wendeten Klonen zukommt, ob in ihnen Arten, Varietäten oder Formen 
erblickt werden sollen. Diese Frage kann zur Zeit nicht beantwortet 
werden, denn würden die vorhandenen Bestimmungen herangezogen 
werden, welche lediglich auf Naturbeobachtungen aufgebaut sind, so 
bliebe unbekannt, ob die zu irgendwelchen systematischen Einheiten ge- 
rechneten Zellformen ihnen wirklich zugehören, oder ob die Beschreibung 
nicht vielleicht bloß auf Degenerationsformen anderer systematischer 
Einheiten beruht. Die experimentell aufgezeigten Form- und Größen- 
verhältnisse lassen erkennen, daß die große Fülle von Zellformen, welche 
schon immer die Gliederung der Gattungen und Familien sehr erschwert 
hat, an Hand von undefinierten Zellproben kaum entwirrt werden kann, 

















244 


Sie zeigen, daB die auf Grund von Freilandbeobachtungen gemachten 
Erfahrungen übertroffen werden, wenn das Ergebnis der Klonunter- 
suchungen betrachtet wird, da die bei Heranziehung des typischen Zu- 
standes nachweisbare ungeheuere Fiille von Kleinarten durch die bisher 
in ihrer Wirkung nicht erkannte Totalvariabilität verwischt wird. 

Vielleicht wird man einwenden, daß für den Systematiker bzw. 
Floristen die Untersuchung der Klone, wenn sie auch verschiedenen 
Kleinarten entsprechen, ohne Bedeutung sei, und daß er das Recht habe, 
Liynfsche Arten aufzustellen, welche eine größere Zahl von Klein- 
arten umfassen. Dem ist zweierlei entgegenzuhalten: 1. Die Grenzen der 
eigentlichen Arten, richtiger Sammelarten, verschwinden, wenn dieGrenzen 
der in ihnen enthaltenen Kleinarten in morphologischer Hinsicht nicht 
festliegen; denn es kann eine Art mit ihren Extremen, die eigentlich 
auf Degeneration beruhen, über die andere hinweggreifen, wie gezeigt 
wurde. 2. Unsere Klone, welche von verschiedenen Standorten stammen, 
besitzen außer den gestaltlichen auch sonstige Unterschiede, welche sich 
ökologisch auswirken dürften, also doch größere Bedeutung haben. Gleich 
wie bei den Blütenpflanzen müßten auch bei den Mikroorganismen zwecks 
Erfassung geographischer und ökologischer Probleme die feinsten, erreich- 
baren Unterscheidungsmittel herangezogen werden. 

Die Neugliederung des Desmidiaceen-Systemes, welche sich auf Grund 
der vorliegenden Beobachtungen als notwendig erweist, müßte zunächst 
die vorhandenen ‚Typen‘ im obigen Sinne aufsuchen. Erst nach Über- 
sicht des gesamten „Typenmaterials‘‘ könnte man an eine sichere Gliede- 
rung des ganzen Systemes in Einheiten schreiten. Ob nun diese 
„Lypen‘“ als Arten, Varietäten oder als Formen bezeichnet werden sollen, 
ist eine Frage von untergeordneter Bedeutung, deren Beantwortung der 
Zukunft überlassen sei. 

Die Feststellungen zeigen, daß es unter diesen Umständen schwer, 
wenn nicht überhaupt undurchführbar wird, vereinzelt aufgefundene oder 
im Degenerationszustand befindliche Desmidiaceen-Zellen sicher zu be- 
stimmen. 

Vielleicht könnten manche der Arten durch besondere Einzelheiten 
im Kopulationsvorgang, wie es bei Zygnemalen der Fall ist, unterschieden 
werden. Dieser Weg ist aber wenigstens zur Zeit noch weniger aussichts- 
reich als die Erfassung des Typus auf Grund der Kultur, weil die kopula- 
tionsauslösenden Bedingungen der Desmidiaceen bisher noch unbe- 
kannt sind. 

Die aus dem bisherigen sich ergebende Unmöglichkeit, alle in der 
Natur vorgefundenen Stadien zu bestimmen, stellt keinen Sonderfall dar. 
Wir müssen uns auch hier daran gewöhnen, daß nicht alles, was im Frei- 
land gefunden wird, bestimmbar sein muß, wie wir uns ja schon daran 
gewöhnt haben, viele Pilze und Bakterien nach ihrer Kulturanalyse zu 
bestimmen. 


Karl Ondraöek: Experimentelle Untersuchungen 
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VI. Zusammenfassung. 


An Hand von experimentellen Untersuchungen mit Reinkulturen 
wurde die Möglichkeit der Form- und Größenveränderlichkeit (,,Varia- 
bilitét‘‘) bei den Desmidiaceen untersucht. 

Unter günstigen Vermehrungsbedingungen ist das Individuengemisch 
einiger ausführlich untersuchter Einzellklone in bezug auf Form, Größe 
und Innenbau völlig gleichartig. Mit einer Verschlechterung der äußeren 
Bedingungen stellen sich Form- und Größenunterschiede ein, die Einheit- 
lichkeit des Zelimateriales geht allmählich verloren. Wird ein uneinheit- 
liches Zellgemisch eines Klones wieder unter günstige Vermehrungs- 
bedingungen gebracht, so stellt sich nach mehreren Zellteilungen abermals 
die ursprüngliche Gestalt, Größe und völlige Einheitlichkeit des Indi- 
viduengemisches ein. 

Damit ist gezeigt worden, daß auch bei Desmidiaceen dasselbe gilt, 
was für Volvocalen, Zygnemalen und andere Algen gezeigt worden ist, 
daß nämlich bei Zunahme der Vermehrungsintensität das Individuen- 
gemisch einheitlich wird, und daß auch hier der ‚Typus‘ nur an einem 
in regster Vermehrung befindlichen Zellgemisch festgelegt werden kann. 
Nur durch Heranziehung dieses Typus wird eine klare Aufstellung von 
systematischen Einheiten möglich werden. Wie klein diese Einheiten sein 
werden, zeigen einige Untersuchungen an einander nahestehenden Klonen. 
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SUKKULENZGRAD UND DIMENSIONS QUOTIENTEN. 
Von 


TH. SCHMUCKER 
(Göttingen). 
(Eingegangen am 31.Oktober 1936.) 


Bei vergleichenden Untersuchungen innerhalb der Gattung Sazifraga 
ergab sich, daß trotz außerordentlicher Verschiedenheit der Blattgestalt, 
besonders des Grades der ,,Sukkulenz‘‘, die Werte des Quotienten (Volu- 
men : Oberfläche) nicht sehr verschieden ausfielen. Dieser Quotient ist 
also offenbar nicht geeignet, die Gestalt eines Blattes, vor allem seinen 
Sukkulenzgrad, zu kennzeichnen. Es ist weniger wichtig zu erörtern, 
was man unter Sukkulenz eigentlich verstehen soll, ob man dabei auf 
den Wassergehalt, die Weichheit der Gewebe usw. Wert legt. Denn offen- 
bar wurde ursprünglich diese Eigenschaft pflanzlichen Organen zuge- 
schrieben, bei denen im Gegensatz zur Regel die dritte Dimension größen- 
ordnungsmäßig weniger von den beiden anderen abweicht als gewöhnlich, 
also dicken Blättern und kurzen, dicken Sprossen. Bei ersteren ist die 
sonst bei weitem kleinste Dimension, die Blattdicke, von Länge und 
Breite weniger verschieden; bei letzteren gilt das für die sonst größte 
Dimension, die Sproßlänge. Wir fassen also den Begriff Sukkulenz rein 
geometrisch-morphologisch. 

Was für den Quotienten (Volumen : Oberfläche) gilt, trifft im wesent- 
lichen auch für die Ausdrücke zu, die man sonst zur Kennzeichnung der 
Blattdimensionen bzw. ihres Verhältnisses zueinander eingeführt hat 
(Trockengewicht : Fläche; Wassergehalt : Fläche; Fläche : Frischgewicht). 
Wenn letzterer Wert-nach Huser als ,,Oberflachenentwicklung“ bezeich- 
net wird, wenn man allgemein (z. B. noch neuestens STOCKER und WALTER) 
jene Werte ,,Dimensionsquotienten“ nennt, so liegt offenbar in beiden 
Ausdrücken ein ausgesprochen geometrisch-morphologischer Sinn. Es 
wird sich zeigen, daß das nicht angeht. Man hat wohl darauf gelegentlich 
mehr oder minder deutlich hingewiesen. Aber noch 1935 schreibt HUBER: 
„Der Grad der Sukkulenz, den wir durch das Verhältnis von Wassergehalt 
und Oberfläche (DELF) oder auch einfach durch das von Oberfläche und 
Volumen. (Oberflächenentwicklung) kennzeichnen ... .“ 

Es handelt sich freilich meistens um Arbeiten, in denen der Beziehung 
zwischen Blattgestalt und Wasserhaushalt nachgegangen wird. Hierfür 
sind Ausdrücke der genannten Form wohl geeignet. Denn z. B. der Aus- 
druck (Wassergehalt : Fläche) gibt ohne Rücksicht auf alles Übrige an, 
wieviel Wasser der Oberflächeneinheit zur Verfügung steht, wie lange also 
das im Blatt vorhandene Wasser ausreichen würde, wie groß der die 
Bilanz puffernde Vorrat ist. 

Aber über die Form des Blattes sagen diese Ausdrücke wenig aus, auch 
nicht über seinen Sukkulenzgrad i.e. S. Ein Ausdruck für die Gestalt 
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muß bezüglich der Größe des Organs invariant sein, d. h. für alle im geo- 
metrischen Sinne ähnlichen Körper gleichen Wert annehmen. Alle Kugeln 
z. B. müssen den gleichen Dimensionsquotienten erhalten, wenn dieser 
die Gestalt bezeichnen soll. Als geometrisch ähnliche Körper werden 
bekanntlich alle jene bezeichnet, bei denen die Längenverhältnisse aller 
einander entsprechenden (homologen) Strecken gleich sind. Das ist aber 
mit Ausdrücken der genannten Form nicht zu erreichen. Denn in den 
Wert für das Volumen (Wassergehalt, Frischgewicht usw.) geht die 
Strecke in dritter Dimension ein, in den Wert für die Oberfläche nur in 
zweiter. Das Verhältnis ist also kein dimensionsloser Koeffizient, sondern 
eine Länge, und daher hängt der Wert aller jener Ausdrücke von der 
absoluten Größe ab. Für eine Kugel gilt also (Volumen : Oberfläche) 
V:0= gra:arın = 3": für einen unendlich langen Zylinder (d. h. 
einen, bei dem die Mantelfläche ohne groBen Fehler der Oberfläche gleich 
gesetzt werden kann) V : O = ah: 2rah= + r; fiir eine ausgedehnte 
dünne Platte V :O = (0 -d): 20 = + d (wobei o die einfache Fläche, d die 
Dicke bezeichnet). Es ist das gleiche Gesetz, das die Eigenheiten der 
Kolloide bedingt, die relative Zunahme der Oberfläche mit sinkender 
absoluter Größe. 

Es ist leicht, einen mathematischen Ausdruck zu finden, der bezüg- 
lich der absoluten Größe invariant ist. Aber ein für unsere Zwecke geeig- 
neter Formkoeffizient muß außerdem anschaulich sein, handliche abso- 
lute Größe besitzen und in möglichst einfacher Weise (nicht etwa in einer 
Exponentialfunktion) mit der absoluten Größe des Organs zusammen- 
hängen. 

Wir wählen als Vergleichsgrundlage ein ‚Normalblatt“, etwa von 
50 gem einfacher Fläche und 0,3 mm Dicke. Wenn wir das Verhältnis 
(Inhalt : Oberfläche) für irgendein anders geformtes Blatt berechnen, 
so müssen wir, um morphologische Vergleiche sinnvoll zu gestalten, 
dieses Blatt erst auf die Lineardimensionen des ,,Normalblattes“ bringen. 
Das ist nicht immer ohne weiteres möglich, weil es z. B. bei einem zylin- 
drischen und einem ebenen Blatt entsprechende Dimensionen in geo- 
metrischem Sinn nicht gibt. Wir ermitteln daher die Lineardimension, 
indem wir die Oberfläche bestimmen und daraus die Quadratwurzel 
ziehen. Wir wissen, daß das Verhältnis (Inhalt: Oberfläche) bei geo- 
metrisch ähnlichen Körpern in gleichem Verhältnis sich ändert wie die 
Lineardimension. Wir haben also das gemessene Verhältnis (Inhalt : Ober- 
fläche) zu multiplizieren mit dem Verhältnis der Lineardimensionen von 
untersuchtem und Normalblatt. 

Reduziertes Verhältnis = 
Volumen des Blattes YOberfläche des Normalblattes VO, 
Oberfläche des Blattes YOberfläche der Blattes oyo ‘ 
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Die Größe YO ist LT A und kann vorausgestellt wate Also: redu- 
ziertes Verhältnis = & oye Für das Normalblatt gilt 7* Fr = 
Der Ausdruck erfüllt die Forderung der Invarianz ; hi in Zähler 
und Nenner steht die Lineardimension in dritter Potenz. 
Viel einfacher kommt man auf rein mathematischem Wege zu einem 


invarianten Ausdruck. Es ist klar, der einfachste unter denselben ist > 


(l jeweils in 6. Potenz). Derselbe eignet sich für unsere Zwecke wenig, 
weil infolge der hohen Potenz die Größenunterschiede der Werte allzu 
groß ausfallen und ganz unanschaulich sind. Um das zu vermeiden, ver- 
wenden wir die Wurzel daraus 


V none es 
® oyo 
und kommen damit zum gleichen Ausdruck, den wir vorhin fanden. Da 


die Größenordnung der meisten darnach berechneten Werte nicht ange- 
nehm ist, multiplizieren wir mit 10° und erhalten als brauchbaren Dimen- 


sionskoeffizienten D = 
bzw. Wurzeln keinesfalls zu umgehen ist, also logarithmisches Rechnen 
notwendig wird, darf die Wurzel nicht abschrecken. 

In besonderen Fällen kann man den Ausdruck für praktische Zwecke 


vereinfachen. Für die Kugel gilt z. B. D = A = 94,03; für eine diinne 











Platte D = 1000—— 375 usw. 


Welche Vorzüge dieser Koeffizient hat, mag folgende Tabelle zeigen. 
Selbstverständlich genügt schon der Quotient (Volumen : Oberfläche) um 
so besser den Anforderungen, je kleiner die Größenunterschiede der ver- 
glichenen Objekte sind (s. Tabelle). 

Wir betrachten zuerst die Arten mit annähernd kugeligen Vegetations- 
körpern (Wolffia — Anhalonium), . + noch etwa Echinocactus 


De. nehmen wollen. Für diesen ist 7 D = + r = etwa 100 und D = 94,0. 


Die z Werte für alle diese Gebilde, Pre doch geometrisch gleich sind und 


das äuBerste Extrem der relativen Oberflächenverringerung darstellen, 
schwanken zwischen den äußersten Grenzwerten von 0,09—100. Bei den 
kleinen Formen kommt eben die relative Vergrößerung der Oberfläche 
mit abnehmender absoluter Größe zur Geltung. Die D-Werte dagegen 
sind im Einklang mit dem Bedürfnis fast gleich und kommen dem mög- 
lichen Grenzwert 94,0 nahe. Die wahre ,,Oberflächenentwicklung‘ der 
höchst sukkulenten Wolffia ist genau so groß wie die eines mittelgroßen, 
aecht dünnen Blattes, während es sich der Form nach um ganz gegen- 
sätzliche Gebilde handelt. 
17* 
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Tabelle 1. Die Dimensionsquotienten Æ und D= m 
o oyo 
Blattdimensionen (mm) 
Name b 9 r 4 D 
1 b 4 a mm* mm?’ 

Acer platanoides. . . .|1,5X10?%| 1,9x102! 0,13 11500 |3,8x10%| 2,4 x 10% | 0,065 | 0,33 
Anthurium Veitchii . .|1,4X10%| 3,2x102| 0,43 750 18,0x105| 1,7 x 105 | 0,215 | 0,24 
Victoria regia. . . . . 1,2X10*| 1,2X10%| 0,44 12800 12,4X 10% | 5,3X 105 | 0,22 | 0,14 
Nymphaea coerulea (1) .16,0X101:| 5,1X101| 0,36 142 |4,6x10®| 8,4X 10? | 0,18 | 2,65 
Nymphaea coerulea (1) .|2,8x10!| 2,4x10!| 0,26 92 19,8x 10? | 1,3X 10? | 0,13 | 4,14 
Gunnera chilensis . . .|1,2X10%| 1,55X10%| 0,27 15560 | 2,6 x 10% | 3,5 x 105 | 0,135 | 0,08 
Gunnera magellanica . . |4,5X 101} 6,0x10!| 0,18 333 12,4X 10% | 2,2X 10? | 0,09 | 1,84 
Aspidium filiz mas (2).|1,1x10'| 5,0 0,24 21 | 1,0 10? | 1,2x 101 | 0,12 |11,92 
Trichomanes radicans (2) | 1,3 x 101 7,0 0,056 125 | 1,0 x 10? 2,9 0,028 | 2,78 
Sazifraga en .12,7x10!| 5,3x10!| 0,5 106 |3,2x 10% | 7,2x 10? | 0,22 | 3,98 
Sazifraga A } 7,3 3,1 0,7 44,3 | 3,5 101 | 1,1 X 101 | 0,33 | 55,3 
Sazifraga poe vn 2...) 36 1,2 0,7 17,1} 6,0 1,29 | 0,215 | 87,8 
Ficus elastica . . . . . 2,2x 102 110,5x102| 0,6 180 |3,3x 1104| 9,8x _ 0,3 1,66 
Clusia fva ..... 1,6x 10? | 8,7x10!| 1,0 87 |1,9X 104 | 9,7 x 108 | 0,5 3,59 
Opuntia Rafinesquei (3) |9,5X101| 7,8x101| 5,5 14,2 | 1,1 x 104 | 2,6x 104 2,35 |22,45 
Lemna minor . . . . . 4,9 3,0 0,36 8,5 | 2,2 x 101 3,9 0,18 |38,5 
Wolffia arrhiza . . . . 0,72 0,54 0,60 0,9} 1,25 0,12 0,09 | 85,8 
Wolffia arrhiza (4) . r= 0,31 1,0] 1,21 0,12 | 0,10 | 94,0 
Echinopsis. Eyrisii 6): r—34 1,0} 1,9x 104 |1,25 x 105| 6,7 |49,3 
Echinopsis E (4) r = 34 1,0} 1,4 X 104 |1,65 x 105 111,33 | 94,0 
Anhalonium Tri, (4) r = 30 1,0] 1,1 x 10*/1,1 x105/10,0 [94,0 
Sanseviera cylindrica. .|7,5x 10? | 2,2X10111,6X101| 1,4] 3,7 x 104 1,7 x105| 4,5 | 23,3 
Hakea cyclocarpa . . .|5,9x 10! 1,4 1,4 1,0} 2,6 x 10? 9,1 x101| 0,35 | 21,7 
FOR Te 9,7 x 10! 0,7 0,6 1,1} 2,1 x 10? |2,8 x10'| 0,13 | 9,2 
Erica mammosa (6) . . 6,2 0,6 0,43 1,4] 1,0x 10! 1,2 0,12 | 38,4 




















Als Oberfläche O wird stets die ganze Oberfläche eingesetzt. Das Volumen V 
ist muß bei Sazifraga geometrisch gemessen und berechnet. Bei Sazifraga wurde 
V aus dem Gewicht @ und dem spezifischen Gewicht s annähernd bestimmt. Der 
D-Wert für Sazifraga caesia ist infolge Meßschwierigkeiten ungenau und wohl etwas 
zu hoch. 

(1) Junge Pflanze. — (2) Blattabschnitt. — (3) Sproßglied. — (4) Berechnet als 
Kugel mit mittlerem Durchmesser. — (5) Unter Berücksichtigung der Rippen. — 
(6) Ohne Berücksichtigung der sehr engen Rinne. 


Umgekehrt liegen bei den drei angeführten Sazifraga-Arten Formen 
vor, deren Blätter ganz verschieden gestaltet bzw. sukkulent sind. Saz. 
rotundifolia hat ein großes, ziemlich dünnes Normalblatt; Sax. caesia 
ein außerordentlich sukkulentes. Sax. Aizoon steht dazwischen. Trotz- 
dem sind die - -Werte fast gleich, und der Wert für Sax. Aizoon ist keines- 
wegs ein Mittelwert. Das kommt von der sehr verschiedenen Größe. 
Die D-Werte aber zeigen klar die Formenunterschiede auf. Die Ober- 


flächenverringerung bei Sax. caesia gegen Sax. rotundifolia durch die 
Sukkulenz wird genau ausgeglichen durch die Oberflächenvergrößerung 
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infolge der kleinen absoluten Dimensionen. Es wird nächstens in anderem 
Zusammenhang gezeigt werden, daß das nicht nur für die wenigen ge- 
nannten Arten, sondern in überraschender Weise für alle so überaus ver- 
schiedengestaltigen Sazifragen gilt. 

Für dünne, flächige Blatter ist der Wert / = 5 d. Hier ist dieser Wert 
unbeschadet der gleichen Mängel zunächst sogar anschaulicher als der 
D-Wert. Denn bei einem dünnen Blatt fällt die Dicke viel mehr auf als das 
Verhältnis derselben zur Flächengröße. Daß die Blätter von Trichomanes 
radicans außerordentlich dünn sind, sieht man sofort. Der D-Wert hierfür 
ist zwar klein, aber nicht extrem, weil das Organ nicht nur dünn, sondern 
auch klein ist. Das Blatt ist relativ sehr viel dicker, als sehr große Blätter 
(Victoria, Gunnera). Auch verhältnismäßig kleine, normal dicke Blätter 
kommen Trichomanes-Fiedern etwa gleich. Die Sonderstellung kommt 
auch im D-Wert sofort zur Geltung, wenn man mit einem besser vergleich- 
baren Organ, etwa dem normal dicken Fiederchen von Aspidium, die 
Beziehung herstellt. Daß gerade bei solchen flachen Blättern der 
5 -Wert ökologisch sehr geeignet ist, bedarf keines Beweises. 

Aus unserer Tabelle geht auch hervor, daß Riesenblätter absolut nicht 
wesentlich dicker sind als normal große und selbst ziemlich kleine. (Von 
der mächtigen Ausbildung der Rippen als Traggerüst für eine dünne 
Riesenfläche kann hier abgesehen werden.) Daher rührt auch ihr kleiner 
D-Wert. Nebenbei bemerkt ist auch die Zellgröße der Riesenblätter 
keineswegs abweichend von jener kleiner. Das Volumen eines Riesen- 
blattes von Gunnera ist nur etwa doppelt so groß als das eines kugeligen 
Kaktuskörpers von nur 3,5 cm Radius, während die Fläche fast 200mal 
größer ist. 

Allgemein bezeichnen D-Werte bis etwa 3 bei nicht allzu kleinen 
Blättern Ausbildung einer höchstens normal dünnen Lamina, wobei 
Werte unter 0,5 nur bei sehr großen Blättern vorkommen. Uber 3 folgen 
, dicke Blätter“, wobei freilich bei kleinen Objekten die Dicke noch durch- 
aus jener von Durchschnitts-Dünnblättern entspricht (vgl. Lemna). 
Das kleinere Nymphaeen-Blatt ist nur wenig dünner als das größere, aber 
viel kleiner. Also ist es ‚„sukkulenter‘‘. Zwischen beiden stehen Tricho- 
manes und Sax. rotundifolia als Zeichen des erheblichen Unterschieds der 
ersteren. 

Die großen ,,dicklichen“ Blätter tropischer Bäume sind oft nur abso- 
lut dicker, als dem Regelfall entspricht, nicht relativ, weil sie eben groß 
sind. Selbst das recht dicke, mäßig große Blatt von Clusia ist weniger 
sukkulent als das kleine Seerosenblatt, das Opuntia-Sproßglied weniger 
als das ,,Blatt‘ von Lemna. 

Das Verhältnis (Breite: Dicke) würde die ,,Sukkulenz“ eines Blattes 
recht gut kennzeichnen, wenn es nicht so viele annähernd zylindrische 
oder prismatische Blätter gäbe (das Blatt der angeführten Pinus-Art 
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hat einen Querschnitt, der fast genau einem gleichseitigem Dreieck ent- 
spricht). Für zylindrische Blätter gilt genau das gleiche, was wir für 
kugelige Gebilde sagten. Trotz geometrisch ähnlicher Gestalt schwanken 
die 5 -Werte irreführend mit der Oberflächengröße (vgl. Sanseviera und 


Hakea ), während die D-Werte wieder sehr ähnlich liegen. Das Pinus-Blatt 
ist erheblich weniger ,,sukkulent‘‘, weil es relativ länger ist als die beiden 
vorigen, und weil seine Querschnittsfigur vom Kreise erheblich abweicht. 
Es mag auffallend erscheinen, daß Lemna sukkulenter sein soll als San- 
seviera. Aber tatsächlich ist der Vegetationskörper der ersteren relativ sehr 
dick, und außerdem unterscheidet sich die Länge von den anderen Dimen- 
sionen nur wenig, so daß hierdurch eine erhebliche Annäherung an die 
Kugelgestalt eintritt. 


Alles in allem zeigt sich also, daß man den Ausdruck 5 nicht in geo- 


metrischem Sinn auslegen kann, sobald Objekte von erheblicher Größen- 
verschiedenheit und stärkerer Sukkulenz zum Vergleich kommen. Da aber 
auch abgesehen davon ansehnliche Unstimmigkeiten auftreten, vermeidet 
man ihn am besten für morphologische Zwecke ganz und ersetzt ihn durch 
D. Daß auch D nicht ohne weiteres allein eine Vorstellung von der Blatt- 
gestalt geben kann, ist klar; denn gleichen D-Wert haben z. B. ein langes 
stielrundes Zylinderblatt und ein mehr ovales, dickliches Blatt. Es kann 
also zweckmäßig sein, die D-Angabe zu ergänzen. Es wird vorgeschlagen, 
die Blattbreite mit 1 anzusetzen und in der Reihenfolge Länge, Breite, 
Dicke die zugehörigen Strecken in Klammern dem D-Wert folgen zu 
lassen. Also z. B. für das angeführte Blatt von Saxifraga Aizoon D = 55,3 
(2,4/1/0,23), einfacher unter Weglassen des Mittelgliedes D = 55,3 (2,4/0,23). 
Das Verhältnis 1: 0,23 oder einfach die Zahl 0,23 kann als ,, Querschnitts- 
sukkulenz‘“ gute Dienste bei Übersichten leisten. Die bei dünnen 
Blättern unhandlich klein werdende letzte Zahl kann in diesem Fall durch 
das Zeichen + ersetzt werden, was dann eben ein nicht dickliches Blatt 
anzeigt, dessen wahre Dicke etwa als „Exponent‘ anzuführen wäre. Z. B. 
für Anthurium Veitchii D = 0,24 (4,4+-)%*. 

Soll das Blatt noch genauer charakterisiert werden, so muß man auch 
den Grad seiner Zerteilung angeben. Wir lassen in Klammern zunächst 
jene Zahl folgen, die angibt, wieviel Prozent die wirkliche Blattfläche von 
der ,, UmriBflache“‘, die von der Verbindungslinie der Blattabschnittenden 
eingenommen wird, bedeckt. Die Feinheit der Zerteilung wird durch die 
durchschnittliche Breite der Zipfel in Millimetern angegeben, welchen 
Wert wir als absoluten wieder als Exponenten einsetzen. Es ergäbe sich 
dann etwa für das im Umriß rundliche, aber in weit gestellte, feine, fast 
lineale Fiedern zerteilte Blatt von Grevillea Preissei folgende Formel: 

D = 8,35 (0,64 +) (16)%°. 

Der Vergleich der beiden Indexzahlen ergibt dann sofort, daß die 

Fiedern 0,5 mm breit und 0,3 mm dick sind. Es muß betont werden, daß 
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sich der D- Wert selbst stets auf das wirkliche Blatt, nicht auf das ,,Umri8- 
blatt‘ beziehen soll, während der Inhalt der ersten Klammer die Werte 
des letzteren enthält. 

Die Änderung des Verhältnisses (Inhalt : Oberfläche) mit der absoluten 
Größe ist allgemein wichtig. Eine junge Pflanze mit noch kleinen Blättern 
hat eine relativ viel größere Oberfläche, was allerdings nicht ganz zum 
Ausdruck kommt, weil solche kleine Blätter relativ dicker zu sein 
pflegen. Das gilt oft noch mehr für Kümmerzwerge. Trotzdem ver- 
schiebt sich das Verhältnis zugunsten der Oberfläche, womit die Assimi- 
lation relativ erleichtert, die Erhaltung der Wasserbildung erschwert 
wird. Am stärksten kommt das zum Ausdruck bei kugeligen Sukkulenten, 
deren Keimpflanzen alsbald die Gestalt kleiner Kugeln annehmen. Das 
Mißverhältnis zwischen Inhalt und Oberfläche ist also in diesem Stadium 
wesentlich geringer. Der oft gemachte Vergleich zwischen einem Getreide- 
halm und einem Bauwerk, wie einem Fabrikschornstein und dergleichen, 
hinkt stark, weil die zusammenwirkenden Größen nicht mit gleicher 
Potenz wachsen. Ähnliche Gründe beschränken Tiere vom Grundplan 
etwa der Insekten auf eine ziemlich geringe Maximalgröße. Wo Ober- 
flächen etwa als Ort der Katalyse oder Ursprungsstätten für Enzyme 
usw. in Betracht kommen, die sich hernach in einen Raum ausbreiten, 
kann bei zunehmender Absolutgröße die Versorgung unzureichend werden. 
Das dürfte bezüglich des Verhältnisses Kerngröße : Zellgröße in Betracht 
kommen, worauf ja schon oft hingewiesen wurde. Ein Bastard kann 
unmöglich in allen Eigenschaften zahlenmäßig intermediär sein, es sei 
denn, man führte Potenzen ein. Ähnlihe Probleme gibt es in Mengen, 
und manch neuer Gesichtspunkt dürfte zu gewinnen sein. Nur auf eins 
sei hingewiesen. 

Wenn ein Blatt in feine Zipfel zerlegt ist, so hat man bald behauptet, 
dadurch würde die Oberfläche verkleinert (Xerophyten) bzw. vergrößert 
(z. B. Submerse usw.). Wenn man ein Blatt von 10 gem einfacher Ober- 
fläche und 0,3 mm Dicke in stielrunde Zipfel derart zerlegt, daß die Pro- 
jektion der Zipfel ein Drittel der Blattfläche einnimmt, und der Zipfel- 
durchmesser gleich der Blattdicke ist, so gehen die Oberflächen theoretisch 
etwa um die Hälfte zurück, das Volumen auf den vierten Teil. Das Ver- 


hältnis + sinkt auf die Hälfte1. Die Gesamtoberfläche wird auch hier wie 


in ähnlichen Fällen verkleinert, die relative erhöht. Macht man ein gleich 
gegliedertes Blatt derart, das sein Volumen gleich dem Volumen des 
ungeteilten Blattes ist, so verdoppeln sich die Oberfläche und die relative 


1 In einem genau ausgemessenen und berechneten Falleines Blattes von Grevillea 
Preissei betrug die Projektionsfläche des wirklichen Blattes 33% von der des UmriB- 
blattes. Die Zipfel waren 0,65 mm breit und 0,44 mm dick. Die Oberfläche des 
Umrißblattes verhielt sich zu der des wirklichen Blattes wie 2,2 : 1; das Volumen 
wie 4,5:1. 

















254 Th. Schmucker. 
Oberfläche. Mit dem gleichen Aufwand an Baumaterial wird also infolge 
der Kleinheit der Organe wenigstens in zwei Dimensionen eine größere 
(assimilierende) Oberfläche erzielt. Das könnte für das Verständnis der 
Mikrophyllie von Hochmoorpflanzen von Bedeutung sein. Denn sie 
leiden Mangel vor allem an mineralischen Nährstoffen, und es ist daher 
vorteilhaft, mit möglichst wenig Masse eine große Oberfläche zu erzielen. 
Gewöhnliche Blätter einfach in allen Dimensionen zu verkleinern, geht 
offenbar nicht ohne weiteres. Sowohl Modifikationsversuche wie die ver- 
gleichende Beobachtung formreicher Sippen { Sazxifraga) lehrten, daß die 
Blattdicke nicht oder nur relativ weniger herabgesetzt werden kann. 
Sollen die Blätter also kleiner werden, so müssen sie vor allem schmaler 
werden, und damit werden sie gewissermaßen als Nebenerscheinung 
,Sukkulent.“ Erklärt dieser Gesichtspunkt auch nicht alles, so dürfte 
er doch beachtenswert sein. 


Zusammenfassung. 

1. Die meist als ,,Dimensionsquotienten“ bezeichneten Größen sind 
keine solchen im geometrischen Sinn. Denn sie sind nicht dimensionslose 
Koeffizienten, sondern haben die Dimension einer Strecke. Daher hängt 
der Wert der ,,Dimensionsquotienten“ nicht nur von der geometrischen 
Gestalt, sondern auch von der absoluten Größe des untersuchten Gegen- 
standes ab. Für geometrisch ähnliche Körper ergeben sich je nach Größe 
ganz verschiedene Werte. 

2. Für ökologische Zwecke (Transpiration usw.) ist der Wert (Volumen 
: Oberfläche) dagegen recht brauchbar und für dünne Objekte auch 
geometrisch anschaulich. 

3. Als (geometrischer) Dimensionsquotient wird der Wert D= 

Volumen 


10" erfläche VOberfläche” flack vorgeschlagen, der vor allem den ,,Sukkulenzgrad 


viel richtiger ersehen läßt. 
4. Im Bedarfsfall wird D durch weitere Dimensionsangaben ergänzt, 


worüber Vorschläge gemacht werden. 
5. Zur Ermöglichung eines Vergleichs über Sinn und Wert der Quo- 


tienten LA bzw. D werden diese für eine Anzahl vor allem extremer Ob- 
jekte vorgeführt. 
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ZUR ENTWICKLUNGSPHYSIOLOGIE DER GEFASSE UND DES 
TRACHEALEN SYSTEMS. 


Von 
SIGMUND REHM. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. November 1936.) 


$ Einleitung. 

F. J. Meyer hat 1928 die Ansicht ausgesprochen, „daß an Verzwei- 
gungsstellen Hauptorgan und Zweig keine gemeinsamen Tracheen be- 
sitzen.“ Er stützt sich dabei auf Untersuchungen an einer Reihe von 
Pflanzen, bei denen keine verschiedenen Organen gemeinsame Tracheen 
gefunden werden konnten. Gelegentlich meiner Untersuchungen über 
den Wassertransport in Arten der Gattung Impatiens (REHM 1935) 
beobachtete ich aber, daß hier regelmäßig Gefäße vorkommen, die Haupt- 
und Seitensproß gemeinsam sind. Da Meyer (1936) bei einer Nachunter- 
suchung meine Feststellung nicht bestätigen konnte, sah ich mich ver- 
anlaßt, die Frage einer nochmaligen Prüfung zu unterziehen, zumal sie 
auch für das Verständnis der Funktion des gesamten Leitungssystems im 
SproB von Bedeutung ist. 

Nach der Auffassung MEYERs setzt sich das Leitbündelsystem im 
Sproß aus einzelnen, gleichwertigen Teilen zusammen, die keine bestimm- 
ten physiologischen Beziehungen zu den an sie anschließenden Organen 
besitzen. Lassen sich aber allgemein gemeinsame Tracheen zwischen 
Sproß und Blatt oder Seitensproß nachweisen, so deutet das darauf hin, 
daß zwischen einzelnen Teilen des Sproßleitungssystems und bestimmten 
Organen Beziehungen sowohl in Richtung der Stoffwechsel- wie auch 
der Entwicklungsphysiologie bestehen werden. Ihnen nachzugehen ist 
die weitergespannte Absicht der vorliegenden Arbeit. 

Die Untersuchungen wurden an Balsaminen und Tomaten begonnen 
und dann auf die Verzweigungssysteme von Sträuchern und Bäumen aus- 
gedehnt; Länge und Anordnung der einzelnen Gefäße sind hier für die 
Dynamik des Wasserleitungssystems von besonderem Interesse, weil der 
Hauptwiderstand der Gefäße in ihren Querwänden zu suchen ist. 


Methode. 
Gefäßverlauf und Gefäßlänge wurden in üblicher Weise mit Tusche- 


suspension, die mit Trypanrot angefärbt war, festgestellt!. Die Pflanzen 


1 Es ist mir unverständlich, wie Meyer (1936) zu der Auffassung gelangen 
konnte, ich hätte bei meinen ersten Untersuchungen Trypanblau zum Nachweis 

















256 Sigmund Rehm: 
wurden unter Wasser meist etwa 1,5cm unterhalb der zu priifenden Ver- 
zweigungsstelle abgeschnitten und sofort in die Tuschelösung gebracht. 
Die Untersuchung wurde dann je nach der Geschwindigkeit des Farb- 
aufstiegs nach 1—24 Stunden vorgenommen. In vielen Versuchen wurden 
die Pflanzen umgekehrt in die Tusche gestellt, so daß sie mit Seitensproß 
oder Blattstiel die Lösung aufnahmen, um den Verlauf der von diesen 
Organen kommenden Gefäße im Hauptsproß feststellen zu können. Im 
folgenden sind nur einige charakteristische Beispiele aus zahlreichen 
gleichartigen Versuchen herausgegriffen ; die nicht im einzelnen mitgeteil- 
ten Parallelversuche zeigten ohne Ausnahme ein gleichsinniges Verhalten. 


I. Über die Bildung gemeinsamer Gefäße zwischen verschiedenen 
Organen krautiger Pflanzen. 

Bei Impatiens balsamina werden die Gefäßprimanen, die Haupt- und 
Achselsproß verbinden, schon auf sehr frühem Stadium angelegt. Sie 
schließen sich im Hauptsproß vorwiegend an die zum Vegetationspunkt 
ziehenden Gefäße an, gelegentlich auch an die zum Tragblatt führenden. 
Die Knospen entwickeln sich zunächst nicht weiter, während in den Blatt- 
und Hauptsproßbündeln die Gefäße fortgesetzt vermehrt werden. Fängt 
ein Achselsproß an auszutreiben, so endigen die zunächst neu gebildeten 
Gefäße 1, höchstens 2 mm unterhalb der Verzweigungsstelle, nachdem 
sie sich an Gefäße der Hauptsproßbündel angelegt haben. Bei der Ent- 
wicklung der ersten Blätter am Seitensproß wird die Gefäßbildung leb- 
hafter, und es entstehen unter dem Einfluß des Achselsprosses auch weiter 
unten im Hauptsproß Gefäße, unter denen sich bald solche finden, die 
an der Verzweigungsstelle keine Unterbrechung erfahren. Dafür folgendes 
Beispiel: 

Beispiel 1 (Impatiens balsamina). Eine 20 cm hohe Pflanze trug in der Achsel 


des 1. Laubblattes einen Seitensproß von 5 cm Länge. Von der Schnittstelle 1,5 cm 
unter dem Blatt gingen 2 Gefäße in den Seitensproß durch und endeten erst 1 cm 


unter dessen Vegetationspunkt. 
Regelmäßig werden schon auf ganz jungen Stadien durchgehende 
Gefäße gebildet, wenn der Hauptsproß frühzeitig kurz über der Ver- 


zweigungsstelle abgeschnitten wird. 

Beispiel2 (I.b.). Hauptsproß kurz oberhalb der ersten Laubblätter entfernt, 
bevor die folgenden Blätter voll entfaltet waren. Die austreibenden Achselsprosse 
wurden untersucht, als sie 1 cm lang und die ersten Blätter an ihnen gerade entfaltet 
waren. Trotz der noch sehr geringen Zahl und der Kleinheit der Gefäße fand sich 
in einem dieser Achselsprosse ein mit Tusche gefülltes Gefäß, das fast bis zum 
Vegetationspunkt reichte. 


der Gefäßlängen verwendet. Meine sämtlichen physiologischen Versuche setzten 
einen Farbstoff voraus, der durch die Querwände der Gefäße permeiert. Ich mußte 
also die Eigenschaften des Trypanblau wohl kennen. Außerdem gebe ich S. 439 
bei der Feststellung der Gefäßlängen von Delphinium an, daß mit Tusche auf die 
Lage der Gefäßendigungen geprüft wurde. Aus diesem Mißverständnis gehen alle 
Einwände MEYERs gegen meine Feststellung hervor. 
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Bei älteren Pflanzen finden sich entsprechend mehr gemeinsame 
Gefäße, wie das folgende Beispiel zeigt: 

Beispiel3 (I.b.). Pflanze mit kräftigen Seitensprossen, Haupteproß vom 
Kotyledonarknoten ab 24cm lang, abgeblüht, Seitensprosse noch mit einzelnen 
Blüten. 1. Seitensproß, 1,5 cm über der Schnittstelle, 18 cm lang: 5 tuscheführende 
Gefäße. 2. Ssp. 12,5 cm lang, 3 cm über der Schnittstelle: 3 tuschef. Gef. 3. Ssp. 
16 cm lang, 4 cm über der Schnittstelle: 5 tuschef. Gef. 4.Ssp. 12 cm lang, 5,5 cm 
über der Schnittstelle: 1 tuschef. Gef. In dem 3. Seitensproß reichte ein Gefäß 
bis 6,5 cm über die Verzweigungsstelle hinauf. Im Hauptsproß waren bei 10 em 
noch 4 Gefäße mit Tusche gefüllt; die vom Haupt- in den Seitensproß durchgehenden 
Gefäße sind also nicht kürzer als nur im Hauptsproß verlaufende. In den oberen 
Seitensprossen wären sicher noch mehr durchgehende Gefäße gefunden worden, 
wenn unter jedem eine Schnittfläche angelegt worden wäre. So wurden nur die bis 
zu der unteren Schnittfläche reichenden Gefäße markiert. 

Bei Pflanzen, deren Hauptsproß entfernt worden ist, finden sich auf 
späteren Stadien sehr viel mehr gemeinsame Gefäße. 

Beispiel 4 (J. b.). Hauptsproß über den Primärblättern entfernt. Untersuchung 
der Pflanze zur Zeit der Blüte. Die in den Achseln der ersten Blätter ausgetriebenen 
Sprosse sind je 17 cm lang. In den einen gehen 14, in den anderen 15 Gefäße vom 
Epikotyl her durch. 

Beispiel 5. Behandelt wie Beispiel 4, aber nur ein Achselsproß stehen gelassen. 
Bei der Untersuchung war dieser 18 cm lang und blühte. Farbaufnahme in ,,um- 
gekehrter Richtung‘‘ (vom Seitensproß aus). In das 6 cm lange Epikotyl gehen 16 Ge- 
fäße durch, 7 davon erreichen den Kotyledonarknoten, 2 gehen ins Hypokotyl 
durch, davon endigt eines erst 5cm unterhalb der Kotyledonen, kurz über den 
ersten Wurzeln. 

Verzweigt sich der nach der Dekapitation des Hauptsprosses gebildete 
Seitensproß selbst wieder, so können Gefäße entstehen, die über zwei 
Verzweigungsstellen hinweggehen. 

Beispiel 6 (/.b.). In einen 17 cm langen Seitensproß, der nach Entfernung des 
Hauptsprosses ausgetrieben war, gingen vom Hauptsproß her 23 Gefäße durch. 
4cm über dieser ersten Verzweigung war am Seitensproß ein Achselsproß ausge- 
trieben. Er war 7cm lang. In ihn reichte ein tuscheführendes Gefäß 5 cm weit 


hinein. 

Eine Verzweigungsstelle stellt also für die Gefäßbildung keine abso- 
lute Grenzedar. Dieauf der Seite des Tragblattes im Seitensproß liegenden 
Bündel müssen allerdings bei ihrem Eintritt in den Hauptsproß um die 
Blattansatzstelle herumbiegen. Dabei werden viele ihrer Gefäße unter- 
brochen. Die durchgehenden Gefäße finden sich daher meistens in den 
Bündeln des Seitensprosses, die in der geraden Fortsetzung der Haupt- 
sproßbündel liegen, an den Flanken und der Oberseite des Seitensprosses 
(vgl. Abb. 1). In welcher Zahl hier durchgehende Gefäße gebildet werden, 
hängt allein vom Verhältnis des Zuwachses in Seiten- und Hauptsproß 
(über der Verzweigungsstelle) ab. Je größer dieser Quotient, desto größer 
die Anzahl der durchgehenden Gefäße. Das mögen noch folgende Fälle 
verdeutlichen: 


Beispiel7 (I.b.). An einer Pflanze wurden die Blätter des Hauptsprosses 
dauernd bis auf die jüngsten entfernt. Die Gefäßbündel blieben dadurch schwächer 
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als sonst. In einen normal ausgewachsenen, 23 cm langen, blühenden Seitensproß 
traten 10 Gefäße vom Hauptsproß her ein. 

Beispiel 8 (I.b.). Am gg" < einer Pflanze blieben über dem SeitensproB 
3 Blatter stehen, SproBspitze und Achselknospen wurden entfernt. Farbaufnahme 
durch die Basis des Seitensprosses in umgekehrter Richtung. Der Seitensproß war 
19cm lang und blühte. In den Hauptsproß gingen 7 Gefäße durch, das längste 
reichte 5,5cm weit in ihm hinab. 

Die Gefäßbildung im Hauptsproß oberhalb des Seitensprosses war bei 
Beispiel 8 stärker (zahlreichere und weitere Gefäße) als bei Beispiel 7. 
Dem entsprechen jeweils 
die Zahl der vom Seiten- 
sproß her durchgehenden 
Gefäße und die Stärke des 
Gesamtzuwachses unter- 
halb des Seitensprosses. 

Aber nicht nur zwischen 
Organen gleicher Art kom- 
men an Verzweigungs- 
stellen gemeinsame Gefäße 
vor. Auch zwischen Sproß 
und Wurzel finden sich 
regelmäßig gemeinsame 
Gefäße, und zwar sowohl 
bei den schon auf den 

„no jüngsten Stadien am Hy- 
waren OS T'es Pee Seiten  Lokotylentspringendenge- 
faBreichen Wurzeln (die 


Hauptwurzel stellt ihr Wachstum sehr bald ein) als auch bei den 
später höher oben am Hypokotyl entspringenden dicken, relativ ge- 
fäßarmen Adventivwurzeln. Untersucht wurden nur einige ältere 
Pflanzen bei normaler und inverser Farbaufnahme, immer mit dem 
gleichen Ergebnis: Die Tusche drang in die Wurzeln meist 1—3 cm weit 
ein. Auch unter den ersten Gefäßen sind schon durchgehende zu finden. 
In den Sproß reichten die meisten der durchgehenden Gefäße nicht 
weiter als 3cm weit hinauf. Einzelne können aber den Kotyledonar- 
knoten erreichen (in einem Fall z. B. 7 cm über den obersten Wurzeln). 
Bemerkenswert ist, daß die Wurzeln meist zwischen den großen Gefäß- 
bündeln des Hypokotyls entspringen. Die Gefäße müssen daher am 
Wurzelansatz seitlich ausbiegen. Selbst auf der Unterseite der Wurzeln 
finden sich durchgehende Gefäße, die, bevor sie in die Sproßbündel ein- 
treten, um den Wurzelansatz herumbiegen müssen und dabei oft einen 
recht unregelmäßigen Verlauf nehmen. An älteren Pflanzen werden auch 
zwischen den großen Bündeln des Hypokotyls vom Kambium Gefäße 
gebildet, und besonders diese gehen sehr oft ohne Unterbrechung in die 
hier inserierten Wurzeln über. 














Zur Entwicklungsphysiologie der Gefäße und des trachealen Systems. 259 


Bei der Durchmusterung einer großen Zahl von Pflanzen fanden sich 
weiterhin immer wieder, entgegen meiner ersten Angabe (1935), gemein- 
same Gefäße zwischen Blatt und Sproß. Solche gemeinsame Gefäße 
werden namentlich an den ersten Blättern gebildet, und zwar wie bei 
den Seitensprossen schon auf recht jungen Stadien. Die durchgehenden 
Gefäße reichen in die Blätter meist 1—3 cm weit hinein, im Sproß können 
sie verhältnismäßig weit hinunterlaufen. 

Beispiel 9 (I.b.). Pflanze mit 19 cm langem, kräftigem Seitensproß, Haupt- 
sproß über diesem entfernt. Vom Hauptsproß gehen 18 Gefäße in den Seitensproß 
durch, eines reicht bis 9,5cm in ihm hinauf. In den Stiel eines 4,5 cm oberhalb 
der Verzweigungsstelle entspringenden Blattes gehen 2 Gefäße hinein. Eines reicht 
bis 2,5 cm ins Blatt. 

Läßt man an einer Pflanze ein Blatt allein stehen und entfernt sämt- 
liche anderen Organe, so bleibt das Blatt lange am Leben und vergrößert 
sich allmählich erheblich. Die Leitbündel des Blattes erfahren dabei einen 
deutlichen Zuwachs, der sich in den Sproß nach unten fortpflanzt. In 
diesem Neuzuwachs finden sich nun ‚regelmäßig eine große Zahl durch- 
gehender Gefäße, was folgende Fälle erläutern mögen. 

Beispiel 10 (I.b.). An einer Pflanze wurden am 22.7.36 alle Blätter und 
Knospen bis auf das 4. Blatt von unten entfernt. Untersuchung am 24.9. Ergebnis: 


In dem Blattstiel sind mit Tusche gefüllt bei 1 cm 12 Gefäße, bei 2cm 10 und bei 
3,5 cm noch 1 Gefäß. 


Beispiel 11. Wie Pflanze 10 behandelt, Tuscheaufnahme bei der Untersuchung 
durch den 1,5 cm über dem Blattansatz abgeschnittenen Blattstiel. 1 cm unterhalb 
des Blattansatzes führen 23 Gefäße Tusche, 2 cm unterhalb 7, 1 Gefäß reicht bis 
zum Primärblattknoten, 3,6 cm unterhalb des Blattansatzes. 

Es stellt also auch der Übergang vom Sproß zum Blatt keine feste 
Grenze für die Gefäßbildung dar, die Gefäßbildung ist auch hier durch 
das Verhältnis des Zuwachses in Sproß- und Blattbündeln beeinflußbar. 
Fallen die Hemmungen vom Sproß her weg, so wird die Zahl der gemein- 
samen Gefäße sehr vermehrt. An der normalen Pflanze ist die Bildung 
gemeinsamer Gefäße zwischen Blatt und Sproß deshalb nicht so häufig, 
weil im Blattstiel die Leitfähigkeit gegenüber dem Sproß in den meisten 
Fällen erheblich herabgesetzt ist, und zwar durch Verringerung des 
Gefäßdurchmessers, während die Zahl der Gefäße häufig vermehrt ist. 
In Pflanzen, in denen der Gegensatz zwischen Gefäßweite und -zahl 
in Sproß und Blatt noch größer ist als bei Impatiens, kommen daher längere 
gemeinsame Gefäße zwischen beiden Organen überhaupt nicht vor. Bei 
Wistaria sinensis z.B. haben die Gefäße in einem jungen Blattstiel 
einen Durchmesser von 7,5—12 u, die zugehörigen Gefäße im Sproß 2 cm 
unterhalb des Blattansatzes dagegen 50—60 u. Nur in der dazwischen 
liegenden Übergangszone treten an älteren Blättern kurze „gemeinsame“ 
Gefäße auf, die nicht mehr als 1—1,5cm in den Sproß und 2—3 cm in den 
Blattstiel reichen. Andererseits findensich bei Pflanzen mit geringerer Ver- 
schiedenheit der Leitfähigkeit in Sproß und Blattstiel ganz regelmäßig 
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Gefäße, die SproB und Blatt auf längeren Strecken gemeinsam sind. 
Zu dieser Gruppe gehört die Tomate, die zu einer größeren Zahl von Ver- 
suchen Verwendung fand. 

Beispiel 12. An einer alten Tomatenpflanze, deren Achselsprosse entfernt 
worden waren, wurde der Stiel eines der oberen Blätter 1,5 cm über der Ansatzstelle 
abgeschnitten und die Pflanze umgekehrt in Tusche gestellt. Es fanden sich 11 in 
den Sproß durchgehende Gefäße, eines davon war 10 cm weit nach abwärts zu ver- 
folgen. Die Länge der vom Blatt her durchgehenden Gefäße bleibt hinter der Länge 
nur im Sproß verlaufender Gefäße nicht zurück. Die durchgehenden Gefäße finden 
sich dabei nicht nur im äußeren Teil des Xylems, sondern auch in den primären 
Bündeln. 

Wie bei Impatiens zeigte sich auch bei der Tomate das Verhältnis der 
Zuwachsintensität in Haupt- und Seitensproßbündeln bestimmend für 
die Zahl der durchgehenden Gefäße. Die Unterschiede sind im einzelnen, 
entsprechend der stärkeren Entwicklung des Metaxylems, noch augen- 
fälliger als bei /mpatiens, wie folgende Fälle zeigen: 

Beispiel 13. Tragblatt eines eben austreibenden Achselsprosses sowie Spitze 
der Pflanze am 13. 6. 36 abgeschnitten. Der Achselsproß wuchs seir kräftig und 
drängte den Stumpf des Hauptsprosses beiseite, so daß er äußerlich die gerade 
Fortsetzung des Hauptsprosses bildete. Am 14.7. wurde der SproB 2,5 cm unter 
dem Seitensproß abgeschnitten und in Tusche gestellt. 2 cm über der Verzweigungs- 
stelle wurden noch gut 60% aller Gefäße mit Tusche gefüllt gefunden, d. s. ebenso- 
viel, wie in einem SproB ohne Verzweigung 4,5 cm über einer Schnittstelle zu er- 
warten wären. Ein Gefäß war bis 15 cm im Achselsproß zu verfolgen. 

Beispiel 14. An einer älteren Tomatenpflanze waren ohne Eingriff Achselsprosse 
ausgetrieben. Sie erreichten bis zur Untersuchung eine Länge von 15—20-cm. 
In den zwei untersten waren keine durchgehenden Gefäße nachzuweisen, in den 
höher oben stehenden 1—4, d. s. etwa 5% der gesamten Gefäße. In fast alle Trag- 
blätter dieser Sprosse gingen durchgehende Gefäße hinein. 

Beispiel 15. An einer alten Pflanze wurde der Haupttrieb abgeschnitten. Die 
Sprosse in den Achseln der beiden obersten Blätter wurden belassen. Bei der Unter- 
suchung war der obere 32 cm lang, an der Basis 4,4 mm dick und blühte. In ihn 
gingen 15 durchgehende Gefäße hinein. Der 7 cm tiefer stehende nächste Seiten- 
sproß war 15 cm lang, an der Basis 3,5 cm dick und blühte noch nicht. In ihm fand 
sich 1 tuschegefülltes Gefäß. 

Die Anzahl der durchgehenden Gefäße ist ein Zeichen dafür, wie weit 
der Zuwachs im Hauptsproß unterhalb des Seitensprosses von dem letz- 
teren beeinflußt ist. Bringt man einen Seitensproß an einer älteren Pflanze 
zur Entwicklung, so läßt sich der von ihm im Sproß induzierte Zuwachs 
auf Querschnitten ohne weiteres von dem alten Holzteil unterscheiden. 
Sonst lassen sich die unter dem Einfluß eines Seitensprosses gebildeten 
Gefäße einigermaßen dadurch kennzeichnen, daß man bei umgekehrter 
Farbaufnahme Seitensproß und Hauptsproß verschiedene Farben auf- 
saugen läßt. Man sieht dann sehr schön, wie der zum Seitensproß 
gehörende Zuwachs nach unten allmählich geringer wird. Schon wenige 
Zentimeter unter dem Seitensproß findet man Gefäße mit Mischfarbe, 
die also zur Versorgung von Seitensproß und höher oben stehenden Or- 
ganen gedient hatten. In dem Maße, wie der Zuwachs nach unten aus- 
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keilt, findet man mehr und mehr Gefäße des alten Hauptsproßxylems 
mit der SeitensproBfarbe mitgefarbt. 

Durchgehende Gefäße gehen bei der Tomate vom Hauptsproß nicht 
nur in normale Seitensprosse, sondern auch in die aus einem Kallus 
hervorgehenden. Ihre Zahl bleibt allerdings relativ klein, da der Gefäß- 
verlauf in der Kalluszone auch nach Bildung eines geschlossenen Kambium- 
ringes oft recht wirr bleibt. 

Endlich finden sich auch regelmäßig Gefäße, die vom Hauptsproß 
in die Blütenstandstiele durchgehen. 

Der durch die klassischen Untersuchungen Josrs (1891, 1893) klar- 
gelegte Zusammenhang zwischen Blattwachstum und Gefäßbildung im 
Sproß drückt sich also nicht nur dadurch aus, -daB ohne Blattwachstum 
kein Zuwachs in den Sproßbündeln gebildet wird, sondern dadurch, daß 
zwischen Sproß und Blatt bzw. Seitensproß gemeinsame Tracheen ent- 
stehen. Und die Existenz gemeinsamer Gefäße zwischen Sproß und Wurzel 
zeigt, daß auch in dieser Region enge entwicklungsphysiologische Zu- 
sammenhänge in der Gefäßbildung bestehen. Die Abhängigkeit der 
Gefäßbildung im Sproß von einem Seitenorgan tritt um so klarer in Er- 
scheinung, je weniger andere, höher oben am Sproß abgehende Organe die 
Gefäßbildung beeinflussen. Der Verlauf der Bündel im Wasserleitungs- 
system ist wohl ziemlich starr festgelegt, nicht aber der Verlauf der ein- 
zelnen Gefäße. Die dynamische Ausgestaltung des Wasserleitungssystems 
folgt eben dem jeweiligen physiologischen Bedürfnis der Pflanze. Das gilt 
nicht nur für die überhaupt gebildeten Leitflächen und die spezifische 
Leitfähigkeit in den einzelnen Teilen (vgl. Huser 1928), sondern auch 
für die Lage der Gefäßunterbrechungen, die ja die Widerstände im 
Wasserleitungssystem wesentlich mitbestimmen. Wird ein Seitenorgan 
durch Hemmung des Wachstums des Hauptsprosses oder aus anderen 
Gründen gefördert, so wird das Leitungssystem alsbald den neuen Ver- 
hältnissen entsprechend ausgebaut. Es bestehen also neben dem art- 
spezifischen Grundplan im Aufbau des Wasserleitungssystems im Sproß, 
der das Zusammenwirken der Teile sicherstellt, besondere anatomische 
und funktionelle Beziehungen bestimmter Teile zu den einzelnen Or- 
ganen. Wie diese Beziehungen zustande kommen, sollten die Versuche 
des 2. Teiles klären. 


II. Zur Entwicklungsphysiologie der Gefäße. 


Das kambiale Wachstum wird nach den Untersuchungen von Snow 
(1935) und Söpıne (1936) durch Wuchsstoffe angeregt (Nachweis mit 
Auxin und Heteroauxin). Es wurden daher Versuche unternommen, um 
zu prüfen, wie weit sich die von einem Seitensproß ausgehende Induktion 
der Gefäßbildung durch Heteroauxin beeinflussen bzw. ersetzen läßt. 
Eine weitere Gruppe von Versuchen sollte die Frage klären, ob die 
Gefäßbildung vom Seitensproß aus nur polar nach abwärts erfolgt, und 
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ob sie streng an die urspriinglichen Spurbiindel des Tragblattes ge- 
bunden ist. 


Zunächst ergab sich an der Tomate, daß der unter einem austreibenden 
SeitensproB im Hauptsproß entstehende Neuzuwachs erheblich ver- 
stärkt wird, wenn man die betreffende Stelle des Hauptsprosses mit 
Wuchsstoffpaste! bestreicht. Der Wuchsstoff wirkt dabei auch auf eine 
längere Strecke nach unten. 

Beispiel. Eine alte Tomatenpflanze wurde am 16. 8. 36 oberhalb eines kleinen 
Seitensprosses abgeschnitten und unterhalb desselben auf 5 cm mit Wuchsstoffpaste 
bestrichen. Bei der Untersuchung am 28.9. war der Seitensproß 15 cm lang und 
blühte noch nicht. Die Tuscheaufnahme in umgekehrter Richtung ergab, daß in den 
Hauptsproß 12 Gefäße durchgingen. Im Neuzuwachs waren etwa 60 größere Gefäße 
gebildet. Nach unten wurde er allmählich schwächer, ließ sich aber deutlich bis 
50 cm unterhalb des Seitensprosses verfolgen. 

Die Gefäßausbildung in dem Zuwachs unter dem Seitensproß war 
ganz normal. Anders aber wird das Ergebnis, wenn der Sproß an einer 
Stelle mit Wuchsstoffpaste bestrichen wird, über der sich keine wachsen- 
den Organe befinden. Es wird zwar auch ein deutlicher Zuwachs an der 
mit Paste bestrichenen Stelle gebildet, aber dem neuentstandenen Xylem 
fehlt die Herausdifferenzierung typischer Gefäße und Holzfasern. So- 
weit der Neuzuwachs verholzt, werden alle Elemente zu kurzen, engen, 
dichtliegenden Gefäßen und Tracheiden; dazwischen finden sich in mehr 
oder weniger großer Zahl unverholzte Parenchymzellen, die auf Längs- 
und Querschnitten sehr regelmäßig angeordnet erscheinen. Der Durch- 
messer der verholzten Elemente ist ihnen gegenüber nicht oder kaum ver- 
größert. Den gleichen Charakter zeigt der Zuwachs, wenn die Paste 
terminal auf einen Sproßstumpf aufgetragen wird. Es bildet sich dann ein 
geschlossener Ring von solchen englumigen Gefäßen, auch wenn die Ent- 
fernung der Sproßspitze vor der Ausbildung eines geschlossenen Xylem- 
ringes vorgenommen wurde. Auch im Blattstiel läßt sich die Gefäßbildung 
durch Wuchsstoff anregen, und auch hier bleiben die unter dessen Wirkung 
gebildeten Gefäße eng und kurz, wenn über der bestrichenen Stelle keine 
Fiederblattchen stehen. Solche undifferenzierte Gewebe werden auch 
ohne Behandlung mit Wuchsstoff an Sprossen ohne wachsende Organe 
bei längerer Versuchsdauer vom Kambium gebildet. Der Zuwachs bleibt 
dann aber mengenmäßig hinter dem durch Wuchsstoffpaste hervorgeru- 
fenen zurück und ist meist weniger verholzt, ja er kann überhaupt rein 
parenchymatisch bleiben. 

Regt man unter alten, ausgewachsenen Tomatenblättern im Sproß 
durch Bestreichung mit Wuchsstoffpaste die Gefäßbildung von neuem 
an, so entsteht ein zwar größtenteils undifferenzierter Zuwachs (enge 
Gefäße und unverholzte Parenchymzellen), in dem aber einige Gefäße 
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1 Zu allen Versuchen wurde 0,1%ige ß-Indolylessigsäurepaste nach LarpacH 
verwendet. Die B-Indolylessigsäure überließ uns freundlicherweise Herr Prof. 
Dr. LAIBAcH. 
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von normaler Weite immer zu finden sind. Ein ausgewachsenes Blatt 
vermag also einen gewissen Einfluß auf die Differenzierung des unter ihm 
gebildeten Zuwachses über den Zeitpunkt hinaus zu bewirken, in dem die 
von ihm erzeugte Wuchsstoffmenge zur weiteren Unterhaltung des kam- 
bialen Dickenwachstums selbst ungenügend wird. 

Der Vorgang der Ausdifferenzierung des kambialen Zuwachses in Gefäße 
und Holzfasern ist also von der durch den Wuchsstoff bewirkten Anregung 
der Teilungstätigkeit des Kambiums scharf zu trennen. Die folgenden 
Versuche mit Impatiens balsamina, die ursprünglich an- 
gelegt waren, um Beziehungen zwischen der Gefäßbildung 
und der Polarität bzw. dem Gefäßbündelverlauf fest- 
zustellen, ergaben, daß sich auch ohne künstliche Wuchs- 
stoffzufuhr beide Vorgänge in der Pflanze trennen lassen. 

1. Pflanzen von Impatiens balsamina wurden auf 
ziemlich jungen Stadien nach Bildung der ersten Seiten- 
sprosse durch einen Längsschnitt oberhalb des Kotyle- 
donarknotens in der Ebene der Kotyledonen bis 2 cm 
über den Primärblättern gespalten; 2 cm unterhalb des 
einen Primärblattes wurde auf der einen Seite ein Quer- 
schnitt bis zu dem Längsschnitt geführt, so daß der hier “ 
wachsende Seitensproß Wasser und Nährstoffe nur noch 
auf dem Umweg über höher oben an der Pflanze liegende 
Gefäßverbindungen beziehen konnte (Abb. 2). Bei einem 
Teil der Pflanzen blieb nur dieser Achselsproß stehen, TOOT: 
der Hauptsproß wurde über den die Wasserversorgung Abb.2. Schema 
des Seitensprosses vermittelnden Gefäßverbindungen ab- ee 
geschnitten. An anderen Pflanzen wurde außer dem Seiten- Text. 
sproß ein Teil der Blätter stehen gelassen; bei einer dritten 
Gruppe wurden am Hauptsproß alle Bläter auf jugendlichem Stadium 
fortgesetzt entfernt, so daß der Hauptsproß nur langsam weiterwachsen 
konnte. Der Seitensproß wuchs bei allen Pflanzen bald kräftig und ent- 
wickelte sich zu einer Länge von 20—30 cm. Der Sproßstumpf unterhalb 
des Seitensprosses verdickte sich allmählich stark und war bald dicht mit 
kurzen Wurzeln besetzt. Die Pflanzen wurden nach zwei Monaten unter- 
sucht, als sie eben zu blühen begannen, und es ergab sich folgendes: 

Bei allen Pflanzen hatte, vom Seitensproß angeregt, ein lebhaftes 
sekundäres Dickenwachstum in den zum Seitensproß führenden Bündeln 
eingesetzt. Der Zuwachs war in der Nähe des Seitensprosses am stärksten 
und nahm nach oben hin allmählich ab. An den Stellen, wo der Übergang 
zu den wurzelwärts führenden Gefäßen stattfand, ging auch der Zuwachs- 
streifen auf die von ihnen gebildeten Bündel über. Von dieser ,,Umlei- 
tungsstelle“ nach abwärts nahm der Zuwachs weiter allmählich ab, war 
aber noch im Hypokotyl deutlich in den für die Stoffwanderung be- 
nützten Bündeln festzustellen. 


Planta Bd. 26. 18 
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Der nach dem Eingriff unter dem Einfluß des Seitensprosses gebildete 
Zuwachs hatte je nach der Menge der an der Pflanze über der Umleitungs- 
stelle stehen gebliebenen Organe ein ganz verschiedenes Aussehen. 

a) In den Pflanzen, an denen außer dem Seitensproß keine Blätter 
und Knospen stehen geblieben waren, war das oberhalb des Seitensprosses 
neugebildete Xylem völlig undifferenziert geblieben (Abb. 3). Die Menge 
des Neuzuwachses war zwar nicht geringer als bei den anderen Pflanzen, 
ein Teil der vom Kambium abgegebenen Elemente war normal verholzt, 
und die verholzten Zellen hatten sich zu Gefäßen von durchschnittlich 





Abb. 3. Vergrößerung 55mal. Erklärung Abb. 4. Vergrößerung 26mal. Erklärung 
siehe Text. siehe Text. 


1—2 cm Länge zusammengeschlossen; aber das Lumen dieser Gefäße 
war gegenüber den unverholzten parenchymatischen Zellen des Zu- 
wachses nicht vergrößert, und Gefäße und Parenchymzellen lagen in sehr 
regelmäßigen Reihen. Auf jüngerem Stadium untersuchte, gleich behan- 
delte Pflanzen zeigten (Abb. 4), daß der anomale Zuwachs in den dem 
Längsschnitt nächstliegenden Bündeln und in diesen wieder auf der 
dem Schnitt zugekehrten Seite beginnt. Er beschränkt sich also zunächst 
auf die Bündel, die die kürzeste Verbindung zwischen Seitensproß und 
Wurzel herstellen. Erst später stellt sich auch in den Nachbarbündeln 
ein Zuwachs ein. Auf der Seite des Achselsprosses, also in dem invers 
durchströmten Teil des Hauptsprosses, bildet sich auch zwischen den 
Bündeln ein Kambium, so daß ein mehr oder weniger geschlossener X ylem- 
ring entsteht, während unter der Umleitungsstelle auf der in normaler 
Richtung leitenden Seite des Sprosses der Zuwachs mehr auf die Gefäß- 
bündel beschränkt bleibt. In dem über der Umleitungsstelle stehen 
gebliebenen Stumpf des Hauptsprosses, der nicht für den Stofftransport 
zum und vom Seitensproß benützt wird, wird die Teilungstätigkeit des 
Kambiums ebenfalls angeregt (Abb. 5), aber hier gibt das Kambium 
nur Reihen von Parenchymzellen ab. Diese zeigen auf Quer- und Längs- 
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schnitten sehr regelmäßige Anordnung. Nur in Fortsetzung der vom 
Seitensproß nach oben führenden Bündel war auch in diesem Teil eine 
schwache Verholzung festzustellen, die aber immer viel weniger ausge- 
prägt war als in den zum Stofftransport benützten Strecken. 

In den äußeren Teilen des Neuzuwachses tritt bei den meisten Pflanzen 
eine etwas bessere Differenzierung ein. Die Gefäße werden weiter und 
liegen nicht mehr in so dichten Reihen. Namentlich in den basalen Teilen 
wird die Differenzierung erheblich besser. Wenn oben an der Umleitungs- 
stelle noch alle Gefäße eng sind und dicht beieinander liegen, können 
10 em weiter unten die Bündel 
schon ein Bild bieten wie Abb. 6. 

In dem verdickten Stumpf unter 





Abb. 5. Vergrößerung 55mal. Erklärung Abb. 6. Vergrößerung 55mal. Erklärung 
siehe Text. siehe Text. 


dem Seitensproß hat ebenfalls eine lebhafte kambiale Tätigkeit ein- 
gesetzt. Auch das hier gebildete Gewebe zeigt Abweichungen vom 
normalen Xylem, besonders in der Region der Wurzelbildung. Die 
Gefäße verlaufen teilweise sehr wirr und liegen in dünnwandigem, 
reihenförmigem Parenchym; sie sind etwa doppelt so weit wie die 
umgebenden Parenchymzellen des Neuzuwachses. Im oberen, keine 
Wurzeln tragenden Teil des Stumpfes, direkt unter dem Seitensproß, 
ist die Ausbildung der Gefäßbündel sehr viel besser; die Gefäße haben 
normale Weite, und zwischen ihnen sind die parenchymatischen Zellen 
zu stark verdickten Holzfasern umgebildet. In dem Stumpf kommen 
Gefäße vor, die vom Seitensproß bis zu der wurzeltragenden Schnittfläche 
durchgehen. Am Übergang vom Seitensproß in den aufwärtsführenden 
Teil und weiter oben beim Übergang von der einen auf die andere Seite 
des Hauptsprosses konnten nie durchgehende Gefäße beobachtet werden. 

b) Das Xylem der Pflanzen, bei denen außer dem Seitensproß am 
Hauptsproß über der Umleitungsstelle noch einzelne Blätter oder Knospen 
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stehen geblieben waren, zeigte bei der Untersuchung ein ganz anderes 
Bild. Ein Stiick aus dem invers durchstrémten SproBteil oberhalb des 
Seitensprosses gibt Abb.7 wieder. An dieser Pflanze war der Hauptsproß 
über der Umleitung belassen, aber alle Blätter nach Erreichung einer Länge 
von etwa lcm war:n dauernd abgeschnitten worden. Der Neuzuwachs 
hebt sich zwar auch hier deutlich von den vor der Operation gebildeten 
Gefäßen ab, aber seine Gefäße zeigen eine fast normale Differenzierung, 
wenn auch das Parenchym in regelmäßigen Reihen abgegeben ist und 
Holzfasern fehlen. In dem über der Umleitung liegenden Teil, der 
unmittelbare Verbindung zu den Wurzeln hat, sind die Gefäßbündel 
überhaupt normal geblieben. Auch 
der Ring von Holzfasern zwischen 
den Gefäßen ist wie sonst ausge- 
bildet. 

Wenn der Sproßvegetationspunkt 
und alle Achselknospen entfernt wer- 
den und nur einzelne Blätter am 
Hauptsproß stehen bleiben, ist der 
Zuwachs in ähnlicher Weise diffe- 
renziert. Je größer die Zahl dieser 
Blätter ist, desto normaler ist die 
Ausbildung des’Xylems in dem zum 
Seitensproß führenden Teil. Bei ent- 
Abb. 1. Vers , mu sprechend groBer Blattzahl ist es von 

siehe Text. normalen Bündeln überhaupt nicht 
zu unterscheiden. 

Auf der gegenüberliegenden Seite des Hauptsprosses, in der Wasser 
und Assimilate in der normalen Richtung strömen, sind die Verhältnisse 
ganz entsprechend; der Einfluß der am Hauptsproß über der Umleitung 
belassenen Organe macht sich aber hier, wo es sich um die Bildung von 
Gefäßen zu ihrer eigenen Wasserversorgung handelt, noch stärker bemerk- 
bar. Selbst bei Anwesenheit nur weniger Blätter oder Knospen werden 
hier zwischen den Gefäßen auch Holzfasern ausgebildet, während diese 
auf der zum Seitensproß führenden Seite gänzlich fehlen. 

Der Gefäßbildung entsprechend wird auch der Siebteil allmählich 
verstärkt. Die in dem invers leitenden Sproßteil vom Kambium gebildeten 
neuen Siebröhren sind weiter und kurzgliedriger als sonst, zeigen aber 
normales Aussehen des Inhaltes. 

In den Versuchen la kommt also durch einen normal wachsenden 
Achselsproß ein Zuwachs zustande, dessen Elemente den Charakter von 
„Wundholz‘“ haben. Dieser Zuwachs erstreckt sich zunächst in der gleichen 
Ausbildung, unabhängig von der Richtung des Saftstromes, durch die 
ganze Pflanze (in unseren Versuchen auf 20—30 em) und ist bedingt durch 
einen teilung den Wuchsstoff. 
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Die Versuche 1b zeigen, daB von wachsenden Organen ein zweiter 
Einfluß ausgeht, der die Differenzierung der Gefäße bewirkt (auch wenn 
die zu bildenden Gefäße nicht zur eigenen Versorgung der Organe dienen). 
Er kann sich offenbar nur in basipetaler Richtung ausbreiten und wurde 
deshalb in den Versuchen la von dem teilungsanregenden Wuchsstoff 
getrennt. Dieser Einfluß ist nicht auf die Erhöhung der Wuchsstoff- 
menge in den Versuchen 1b zurückzuführen; denn Pflanzen, die wie bei 
la behandelt waren, an denen seitlich entlang der Umleitung oder apikal 
auf den Stumpf des Hauptsprosses Wuchsstoffpaste aufgetragen wurde, 
zeigten keine bessere Differenzierung des gebildeten Xylems. Nur der 
Neuzuwachs am apikalen Ende des Hauptsprosses 
war meist stärker verholzt. 

Daß der Reiz für die Gefäßdifferenzierung von 
der Teilungsanregung (Heteroauxinwirkung) ver- 
schieden ist und von ihr getrennt werden kann, 
wird durch die folgenden Versuche mit weiteren 
Beweisen belegt: | 

2. Bei 5 jungen Pflanzen wurde der Sproß im 
Epikotyl nur bis zur Höhe der untersten Seiten- 
sprosse gespalten und wieder 2 cm unter dem einen 
Seitenspeoß ein Querschnitt bis zu dem Längsschnitt pre | À mn om 
geführt. Alle Organe außer diesem Seitensproßwurden , pri Versuch 
entfernt und der Hauptsproß 3 cm über dem Seiten- über die zunächst die 
sproß abgeschnitten. Die Wasserversorgung des be cee. 
Seitensprosses ging zunächst über die höher oben am 
Sproßstumpf befindlichen Blattansatzstellen. Bald aber bildete sich vom 
Seitensproß her eine Querverbindung, die knapp über dem oberen Ende 
des Längsschnittes zu dem nächsten Bündel der anderen Sproßseite führte 
(Abb. 8). Die Untersuchung nach 6 Wochen ergab, daß entlang der ur- 
sprünglichen Umleitung, also vom Seitensproß 2cm nach oben bis zu einer 
Blattansatzstelle und von dort bis ins Hypokotyl, ein aus mehreren Zell- 
schichten bestehender Zuwachs entstanden war, dessen Gefäße völlig un- 
differenziert geblieben waren (entsprechend Abb.3). In der neugebildeten 
Querverbindung aber waren die Gefäße bis auf den etwas unregelmäßigen 
Verlauf und die Kürze ihrer Glieder völlig normal differenziert; ihr Durch- 
messer war 2—3mal so groß wie der der umgebenden Parenchymzellen. 
Nur die ersten hier angelegten Gefäße waren kleiner. In dem Querstrang 
fanden sich Gefäße, die von dem Seitensproß bis auf die gegenüberliegende 
Seite durchgingen, in dem Zuwachs entlang der ursprünglichen Umleitung 
nicht. Auch die nach Herstellung der Querverbindung weiter unten im 
Hauptsproß gebildeten Gefäße waren normal differenziert. 

3. An älteren Pflanzen, die schon die ersten Blütenknospen gebildet 
hatten, wurden sämtliche Blätter, Sprosse und Knospen bis auf einen in 
mittlerer Höhe inserierten Seitensproß und der Hauptsproß kurz oberhalb 
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desselben entfernt. Bei einem Teil der Pflanzen wurden auBerdem die 
zu diesem Sproß führenden Bündel 3—4 cm unterhalb desselben durch- 
trennt, so daß etwa 1 cm oberhalb des Schnittes seitliche Verbindungen 
über Blattansatzstellen zu Nachbarbündeln bestanden. Nach 8 Wochen 
wurden die Pflanzen untersucht (vgl. Abb. 9). Zuwachs war fast nur an 
den zu dem Seitensproß führenden Bündeln festzustellen. In den anderen 
waren nur ganz vereinzelt enge Gefäße gebildet worden. Der Zuwachs in 
den zur Leitung benützten Bündeln war in den Pflanzen mit ungestörter 
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Abb. 9. Anordnung von Versuch 3. Abb. 10. Vergrößerung 95mal, Gefäß aus einer neu 


S Seitensproß, B Blattansatz- gebildeten Querverbindung. Tangentialschnitt. 
stelle. Neu hergestellte Gefäß- 
bündelverbindungen gestrichelt. 





Gefäßverbindung ganz normal. In den Pflanzen, in denen die zum Seiten- 
sproß führenden Blattspurbündel durchtrennt worden waren, war der 
Zuwachs zunächst sehr schlecht differenziert, auch direkt unterhalb des 
Seitensprosses, wo noch die normalen Bündel benützt wurden. Zur Differen- 
zierung ist also die normale Verbindung des Kambiums nicht nur zum 
wachsenden Organ, sondern auch nach unten nötig. Der Differenzierungs- 
reiz wird über die seitlichen Gefäßbündelanastomosen nicht geleitet, 
trotzdem er hier nur ein ganz kurzes Stück gegen die normale Transport- 
richtung zu wirken hätte. Von den vom Seitensproß kommenden 
Bündeln aus waren neue Querverbindungen zu den Nachbarbündeln 
gebildet worden, die namentlich von den basalen Enden der Blattspur- 
bündel ausgingen. Erst die äußersten Gefäße im Neuzuwachs zeigten 
wieder bessere Differenzierung, auch in den neuangelegten Querverbin- 
dungen. In diesen gehen die Gefäße häufig auf längere Strecken durch, 
trotzdem sie quer zu der Längsrichtung der sie zusammensetzenden 
Zellen verlaufen (vgl. Abb. 10). In dem Neuzuwachs fanden sich zahlreiche 
Gefäße, die von den seitlichen Bündeln durch die Querverbindungen in 
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die Blattspurbündel und in den Seitensproß reichten. Das längste beob- 
achtete dieser Gefäße hatte folgenden Verlauf: Die Pflanze war 4,8 cm 
unter dem Seitensproß abgeschnitten und in Tusche gestellt worden. 
Von der Schnittstelle lief ein Gefäß zunächst 0,6 cm in einem normalen 
Bündel, bog dann in eine neugebildete Querverbindung aus und gelangte 
nach 1,3 cm in das eine Blattspurbündel, das zum Seitensproß führte, und 
reichte in diesem noch 3,5 cm weit hinauf. Seine Gesamtlänge von 8,3 cm 
ist nicht geringer als die, welche Gefäße im normalen Sproß durchschnitt- 
lich zu erreichen pflegen. Es lag in dem äußersten, wieder besser differen- 
zierten Zuwachs. 

Auch bei diesen Versuchen war ein Teil der Pflanzen mit Wuchsstoff- 
paste bestrichen worden, doch konnte kein Einfluß auf die Gefäßbildung 
festgestellt werden. 

Die Versuche dieses Abschnittes bestätigen also, was Söpıneg (1936) 
an dem unter einer Ringelstelle auftretenden kambialen Zuwachs bei 
Holzgewächsen feststellen konnte: Die normale Tätigkeit des Kambiums 
wird nicht allein durch Wuchsstoffe vom Charakter des Auxins hervor- 
gerufen, sondern es muß dazu ein irgendwie gearteter Gefäßbildungs- 
(Differenzierungs-)reiz kommen. Die in meinen Versuchen erhaltenen 
Ergebnisse lassen die Erscheinung in folgender Richtung weiter deuten: 

1. Die Anregung der T'eilungstätigkeit des Kambiums wird wahrschein- 
lich durch Stoffe vom Charakter des Auxins bewirkt. Der von einem 
wachsenden Organ ausgehende Teilungsreiz wird auch entgegen der 
Polarität eines Organs geleitet, und zwar in den Leitbündeln; dasselbe 
haben LAIBACH und FiscHnicH (1936) auch für Heteroauxin nachge- 
wiesen. Der Teilungsreiz wirkt auf weite Strecken, in den Versuchen 1 
auf 20—30 cm bis zur Basis der Pflanze. Der unter seiner alleinigen 
Wirkung hervorgerufene Zuwachs hat den gleichen Charakter wie der 
durch Wuchsstoffpaste erzielte. 

2. In dem durch den Teilungsreiz allein hervorgerufenen Zuwachs 
beeinflussen die schon vorhandenen und neugebildeten Gefäße die Diffe- 
renzierung der vom Kambium abgegebenen Elemente; denn die Gefäße 
bzw. Parenchymzellen liegen meist in regelmäßigen radialen Reihen. Es 
handelt sich dabei vielleicht um den gleichen Vorgang wie bei der von 
Jost (1932) beobachteten Wirkung der Gefäßbündel in Wurzeln auf 
undifferenzierte Regenerate. Hier würde allerdings die Anregung zur Um- 
bildung von Zellen zu Gefäßgliedern in anderer Richtung geleitet werden. 

3. Der Differenzierungsreiz, der die Vergrößerung der zu Gefäßen 
werdenden Kambiumzellen bewirkt, wird nur basipetal geleitet. Er tritt 
von einem Seitensproß nicht in die im Hauptsproß nach oben führenden 
Gefäßbündel, auch wenn diese den ganzen Stofftransport zu ihm besorgen. 
Er entsteht nicht nur im wachsenden Organ, sondern auch im wachsenden 
Leitbündel; nur so ist das allmähliche Besserwerden der Differenzierung 
der Gefäße in den unteren Teilen des Sprosses zu verstehen. Letztere 
Tatsache ist vielleicht ein weiterer Hinweis auf die Notwendigkeit der 























270 


normalen Verbindung vom wachsenden Organ zur Basis der Pflanze fiir 
das Wirksamwerden der Differenzierung, die schon aus den Befunden 
der Versuche 3 hervorgegangen war. Der Differenzierungsreiz wird nicht 
über seitliche Leitbiindelanastomosen hinweg geleitet, bevor nicht durch- 
gehende Verbindungen über sie hinweg hergestellt sind (Versuche 2 und 3). 
Er wirkt auch auf Bündel, die nicht der Versorgung der Organe dienen, 
von denen er ausgeht (Versuch 1b), wenn diese Bündel nur in gerader 
Fortsetzung der zu diesen Organen führenden Bündel liegen (oder früher 
in funktioneller Beziehung zu den Organen gestanden haben). 

4. Die Differenzierung ist nicht von der Beanspruchung der Gefäß- 
bündel abhängig: In den Versuchen la ist der Zuwachs in dem nicht 
beanspruchten Stumpf unter dem Seitensproß besser differenziert als 
in den dem Stofftransport dienenden, nach oben führenden Bündeln !. 

5. Der zur Resorption der Querwände zwischen den einzelnen Gefäß- 
gliedern führende Vorgang ist nicht mit dem Differenzierungsvorgang 
identisch oder mit ihm verbunden; denn auch in dem nicht differenzierten 
Zuwachs der Versuche 1 a werden die kleinen verholzten Zellen zu 1—2 cm 
laugen Gefäßen verbunden. Dieser Vorgang ist also auch nicht streng von 
der Polarität der Zellen abhängig. Bei der Gefäßbildung können bekannt- 
lich auch die radialen und tangentialen Wände der Zellen resorbiert werden 
(vgl. Neer 1914, Abb. 17). Wie Abb. 10 zeigt, werden in langgestreckten 
Zellen dabei meist nicht die ganzen Längswände aufgelöst, sondern nur 
kleine, kreisrunde Löcher gebildet. Diese liegen sich gewöhnlich genau 
gegenüber. Man erhält den Eindruck, daß irgendein richtender Faktor 
den Ort der Wanddurchbrechung bestimmt. Es muß sich dabei wohl 
um einen von Zelle zu Zelle weitergegebenen Reiz handeln, der innerhalb 
der Zelle lokalisiert wirkt. Man könnte dabei z. B. an die Wirkung eines 
Saugspannungsgefälles und der dadurch gerichteten Wasserdurchströ- 
mung der noch lebenden Zellen denken. Wo der Transpirationsstrom seine 
Richtung um mehr als 90° ändern muß (an den Umleitungen oberhalb 
eines Blattansatzes und beim Übergang vom Haupt- in den Seitensproß, 
wenn ersterer in umgekehrter Richtung durchströmt wird), erfolgt die 
Umbildung der Zellen zu Tracheiden und Gefäßgliedern zwar so, daß die 
entstehende Verbindung den kürzesten möglichen Weg darstellt, aber es 
werden mit ganz vereinzelten Ausnahmen keine durchgehenden Gefäße 
gebildet. Einen gewissen Einfluß scheint also die Polarität oder die 
Lage der Zellen für die Bildung der Wanddurchbrechungen doch auszu- 
üben. 

ı Eine offene Frage bleibt vorläufig, inwieweit auch für die weitere Modifi- 
zierung der Gefäße durch starke Transpirationsbelastung usw. der Differenzierungs- 
reiz verantwortlich gemacht werden kann. Es wäre jedenfalls die Vorstellung 
denkbar, daß seine Entstehung in wachsenden Sprossen und Blättern quantitativ 
durch Lufttrockenheit und andere Außenbedingungen beeinflußt wird. Es kann aber 
auch sein, daß der Differenzierungsreiz nur den ersten Anstoß zur Gefäßbildung 
gibt, und die weitere Modifizierung durch Außenfaktoren auf anderen Wegen über 
Blatt oder Sproß bewirkt wird. 
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6. Endlich spielt bei der normalen Xylembildung die Verholzung eine 
Rolle. Die über diesen Vorgang bekannten Tatsachen scheinen mir dafür 
zu sprechen, daß er nicht durch einen besonderen Reiz ausgelöst wird, 
sondern daß der Grad der Verholzung von dem gesamten Stoffwechsel 
der Pflanze oder lokalen Verhältnissen im Kambium abhängig ist. Das 
Fehlen der Verholzung im apikalen Ende des Hauptsprosses in Versuch 1a 
(Abb. 5) kann durch den dort herrschenden Assimilatmangel erklärt 
werden. Daß in dem Sproßstück über dem Seitensproß bei den Ver- 
suchen 1b keine Holzfasern zwischen den Gefäßen gebildet wurden, 
während das weiter oben im Hauptsproß der Fall war, kommt wohl daher, 
daß dieser Teil seine Nährstoffe von dem jugendlicheren Seitensproß er- 
hält, dessen Bündel zu dem Zeitpunkt der Untersuchung ebenfalls noch 
keine Holzfasern enthielten. Genau so gut kann aber eine Steuerung der 
Verholzung durch hormonale Einflüsse vorliegen, wie sie Snow (1935) 
für die Verdickung der Sklerenchymfasern annimmt. 


II. Uber die Bildung durehgehender Gefäße an Verzweigungsstellen 
bei Sträuchern und Bäumen. 

Nachdem in den Leitbündeln krautiger Pflanzen das Vorhandensein 
gemeinsamer Gefäße zwischen Haupt- und Seitensproß nachgewiesen war, 
lag es nahe, auch die Verzweigungssysteme von Bäumen und Sträuchern 
nach dieser Richtung hin zu überprüfen. Das Ergebnis war ausnahmslos 
positiv. An allen untersuchten Pflanzen fanden sich regelmäßig im sekun- 
dären Zuwachs Gefäße, die über Verzweigungsstellen und Jahrestrieb- 
grenzen hinweggehen, wobei die Verteilung der durchgehenden Gefäße 
in gesetzmäßigem Zusammenhang mit dem System der Verzweigung 
steht. Die hier mitgeteilten Fälle sind wieder nur charakteristische Bei- 
spiele aus einer größeren Zahl von ähnlichen untersuchten Stücken. Die 
Querschnitte für die Farbaufnahme wurden wie in Abschnitt 1 meist 
1,5 em unter der Verzweigungsstelle oder der Jahresgrenze geführt und 
die Zahl der durchgehenden Gefäße an Schnitten 1,5 em über der Ver- 
zweigung festgestellt. 

1. Rubus spec. Kräftiger Trieb mit großen und kleinen Seitensprossen. 

a) Schwacher Seitensproß, 14cm lang: kein durchgehendes Gefäß. 

b) Etwas kräftigerer Seitensproß, 25 cm lang: 1 durchgehendes Gefäß. 

c) Höher oben am Sproß abgehender, starker Seitensproß, 105 cm 
lang: 75 durchgehende Gefäße. Die Tusche findet sich namentlich in 
den weiten Gefäßen. 

An einer anderen Pflanze war der Hauptsproß geknickt, ein unter der 
Knickstelle stehender Seitensproß war kräftig ausgetrieben (85 cm lang). 
In ihn gingen 87 Gefäße vom Hauptsproß her durch. 

2. Fagus silvatica. 

a) Schattenzweig aus dem Inneren der Krone. Seitentriebe sehr kurz 
geblieben. Diesjähriger Spitzentrieb 9 cm lang, mit 7 Blättern. Über die 
Jahresgrenze gehen 72 Gefäße durch, d.s. etwa 70% aller gefärbten 
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Gefäße. Mehr Gefäße wurden auch nicht innerhalb eines Jahrestriebes 
3 cm über der Schnittstelle mit Tusche gefüllt gefunden. Oberster Seiten- 
trieb 0,5 cm lang, mit 2 Blättern: 3 durchgehende Gefäße, d. s. etwa 5%. 
Nächster Seitentrieb 0,7 cm lang, 3 Blätter tragend: 6 durchgehende 
Gefäße, d.s. ebenfalls etwa 5%. Auch in mehrjährige Kurztriebe an 
Schattenzweigen gingen nie mehr als 5% der Gefäße vom Sproß her durch. 

b) Stark verzweigter Sonnenzweig. Diesjähriger Spitzentrieb 35 cm 
lang mit 8 Blättern: 312 über die Jahresgrenze hinweggehende Gefäße, 
d.s. gut 65%. Nächst unterer Seitensproß 32 cm lang, mit 6 Blättern: 
104 durchgehende Gefäße, d. s. etwa 40%. Nächster SeitensproB 38 cm 
lang, 7 Blätter tragend: 53 durchgehende Gefäße, etwa 20%. Nächster 
Seitensproß 17 cm lang, mit 6 Blättern: 19 durchgehende Gefäße, d. s. 
höchstens 10%. Nächster Seitensproß (letzter am vorjährigen Trieb 
stehender), 1,8 cm lang, 4 kleine Blätter tragend: 4 durchgehende Gefäße, 
d. s. höchstens 5%. 

Charakteristisch ist die Verteilung der durchgehenden Gefäße im 
Jahresring: Bei Spitzentrieben sind sie ungefähr gleichmäßig über den 
ganzen Querschnitt verteilt, bei Seitentrieben (bei den obersten nicht so 
scharf ausgeprägt) finden sie sich nur im innersten Teil des Xylems. Bei 
mehrjährigen Seitentrieben liegen die durchgehenden Gefäße nur in der 
innersten Zone jedes Jahreszuwachses, bei den schwachwüchsigen Seiten- 
trieben an Schattenzweigen finden sich die tuschegefüllten Gefäße über- 
haupt nur unter den direkt dem vorhergehenden Jahreszuwachs anliegen- 
den Gefäßen. Die Gefäßbildung im basalen Teil eines Zweiges wird also 
nach dem Austreiben von den Seitentrieben kaum mehr beeinflußt. 

Die Beziehungen, die zwischen dem Abstand eines Seitentriebes von 
der Sproßspitze und der Zahl der von ihm in den Hauptsproß durchgehen- 
den Gefäße besteht, sind also sehr klar. Von schwach wachsenden Seiten- 
trieben gehen so gut wie keine Gefäße durch. In Systemen mit kräftigen 
Seitentrieben nimmt die Zahl der in die Seitentriebe durchgehenden 
Gefäße von der Spitze her ab. 

Wenn die Widerstände im Leitungssystem überhaupt Einfluß auf 
die Sproßgestaltung nehmen, so muß diese Verteilung der Querwände in 
der Weise auf das weitere Wachstum der Seitentriebe einwirken, daß 
tiefer unten im Sproß inserierte Seitentriebe gegenüber höher oben 
stehenden gehemmt werden. Die erste Ursache für die verschiedene Aus- 
gestaltung des Verzweigungssystems liegt freilich in den Knospen selbst. 
Diejenigen welche stärker wachsen, geben mehr Wuchsstoff ab (vgl. 
ZIMMERMANN 1936) und veranlassen dadurch einen stärkeren Zuwachs 
in dem ihrer Versorgung dienenden Teil des Holzkörpers. 

Übernimmt nach Absterben der Spitzenknospe ein Seitentrieb die 
Führung des Verzweigungssystems, so werden von ihm aus genau so viele 
durchgehende Gefäße gebildet wie von einem normalen Spitzentrieb. 
Die durchgehenden Gefäße finden sich dann auch über die ganze Zuwachs- 
zone verteilt. Läßt man solche Sprosse die Tusche invers aufnehmen, so 
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finden sich schon 0,5—1 cm unterhalb der alten Verzweigungsstelle die 
tuscheführenden Gefäße über den ganzen Querschnitt verteilt; die vom 
Seitensproß auf die gegenüberliegende Seite des alten Sprosses führenden 
Gefäße gehen also genau so durch wie die von ihm gerade nach unten ver- 
laufenden. 

Die Jahresgrenze an einem Trieb stellt für den Zuwachs der folgenden 
Jahre keine Grenze in der Gefäßbildungmehr dar. An Zweigen mit kurzem 
jährlichen Zuwachs finden sich Gefäße, die über 2 Jahresgrenzen hinweg- 
gehen. An einem Schattensproß zeigte ein Jahreszuwachs nur eine Länge 
von 5 cm. Von 1,5 cm unterhalb der einen Jahresgrenze bis 1 em über der 
anderen gingen im äußersten Jahresring 15% der Gefäße durch. Die Ge- 
fäßlänge in den späteren Jahresringen ist also von der Länge der früheren 
Triebe, durch die ihre Gefäße hindurchgehen, nicht abhängig. 

Bei Saliz alba, Pteleatrifoliata, Carpinus betulus und Elaeagnus angusti- 
folia ergaben sich für die Zahl der in die Seitentriebe durchgehenden Gefäße 
und ihre Abhängigkeit von der Entfernung zur Sproßspitze ganz analoge 
Verhältnisse wie bei Fagus. Bei Salix wurden Gefäße gefunden, die über 
zwei Verzweigungsstellen hinweggehen. Von Seitensprossen, die erst 
nach mehrjähriger Ruhepause ihrer Knospen ausgetrieben sind, werden 
ebenfalls durchgehende Gefäße in die Hauptsprosse gebildet, meist aller- 
dings nur in geringer Zahl. Die Verteilung der durchgehenden Gefäße im 
Jahresring ist nicht immer so wie bei Fagus; bei Carpinus z. B. liegen die 
von einem Seitensproß in den Hauptsproß durchgehenden Gefäße meist 
im äußeren Teil des Jahresringes. Der Gegensatz in der Zahl der durch- 
gehenden Gefäße zwischen Haupt- und Seitensprossen und zwischen 
schwach und starkwüchsigen Seitentrieben ist dabei mindestens so stark 
wie bei Fagus. 


Zusammenfassung. 

Abschnitt I. 

1. An Impatiens balsamina und der Tomate kommen regelmäßig 
Gefäße vor, die von einem Seitensproß in den Hauptsproß durchgehen. 
Gemeinsame Gefäße konnten auch zwischen Blatt und Sproß und zwischen 
Sproß und Wurzel nachgewiesen werden. 

2. Die Zahl der von einem Organ in den Sproß durchgehenden Gefäße 
ist von der relativen Größenentfaltung des Organes abhängig. 

3. Die einzelnen Teile des Leitungssystems im Sproß weisen besondere 
anatomische und funktionelle Beziehungen zu den Organen auf, unter 
deren Einfluß sie gebildet wurden. 

Abschnitt II. 

1. Die die normale Gefäßbildung bedingenden Reize lassen sich experi- 
mentell an der Pflanze in Teilungs- und Differenzierungsreiz trennen. 

2. Der die Teilungstätigkeit des Kambiums anregende Reiz ist auf 
Wuchsstoffe vom Charakter des Auxins zurückzuführen. Er wird auch 
entgegen der Polarität der Pflanze geleitet. Der durch Wuchsstoffpaste 
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hervorgerufene kambiale Zuwachs hat das gleiche Aussehen wie der von 
dem allein wirkenden Teilungsreiz induzierte. 

3. Der die Vergrößerung der Gefäßglieder induzierende Reiz wirkt 
nur basipetal und nur bei normalem Zusammenhang der Leitbündel. 
Er entsteht wahrscheinlich in wachsenden Organen und im wachsenden 
Kambium. 

4. Wenn der kambiale Zuwachs ,,;Wundholz“-Charakter hat, geht ein 
Differenzierungsreiz auch von den schon vorhandenen und neugebildeten 
Gefäßen aus. 

5. Der Reiz für die Resorption der Querwände in den Gefäßen wirkt 
bei nur teilweiser Durchbrechung von Längswänden derart lokalisiert, 
daß die Öffnungen in den Zellwänden einander genau gegenüber liegen. 
Polarität und gegenseitige Lage der Zellen beeinflussen die Bildung von 
Wanddurchbrechungen nur bedingt. 


Abschnitt III. 

1. Auch an Bäumen und Sträuchern kommen regelmäßig Gefäße vor, 
die über Verzweigungsstellen hinweggehen. 

2. Die Zahl der von den Seitentrieben in den Haupttrieb durch- 
gehenden Gefäße nimmt an einem Verzweigungssystem von den oberen 
nach den unteren Seitensprossen zu ab. Sie ist in kräftigen Seitensprossen 
(Sonnenzweige) prozentual sehr viel größer als in schwachen (Schatten- 
zweige). Innerhalb eines Jahresringes sind die durchgehenden Gefäße 
in Haupt- und Seitentrieben in verschiedener Weise verteilt. 

3. Die Jahrestriebgrenze stellt schon im ersten Jahr des Neuzuwachses 
kein Hindernis für die Gefäßbildung dar. 
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DIE POLYSOMATIE DER CHENOPODIACEEN. 
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Mit 4 Textabbildungen (7 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 7. November 1936.) 


1. Das Vorkommen eines polysomatischen Periblems. 


Im Jahre 1910 machte Stomps als erster auf eine Erscheinung bei 
Spinacia oleracea L. aufmerksam, die sich inzwischen auch bei anderen 
Pflanzen gefunden hat und die geeignet ist, auf Grundprobleme der 
Organisation der Zellkerne zu führen, von denen wir bisher nur sehr 
wenig wissen. STOMPS fand, daß die Zellen der Wurzelspitze im Plerom 
und im Dermatogen die in Anbetracht der Haploidzahl 6 zu erwartende 
Zahl 2n = 12 zeigten, daß aber das Periblem Periklinalen enthielt, die 
den doppelten Chromosomensatz besaßen, nämlich 24. Diese Poly- 
ploidie in Somazellen bezeichnete LANGLET (1927) als Polysomatie. 

De LiTARDIÈRE (1923) bestätigte den Stompsschen Befund an Spi- 
nacia, erweiterte ihn aber gleichzeitig noch dahin, daß außer Zellen 
mit 24, ebenfalls viele mit 48 Chromosomen auftreten. DE LITARDIÈRE 
suchte dann nach anderen Pflanzen mit einem gleichen Verhalten des 
Periblems und fand eine solche in Cannabis sativa L. (DE LITARDIÈRE 
1925). Hier dasselbe wie bei Spinacia: Dermatogen und Plerom mit 
20 Chromosomen, das Periblem dagegen im Besitze polysomatischer 
Kerne mit 2n = 40! 

Unabhängig von DE LITARDIERE fand auch BRESLAVETz (1926, 1932) 
bei Cannabis sativa L. die Polysomatie des Periblems, und in einer Zu- 
sammenfassung der bis dahin vorliegenden Beobachtungen bestätigt 
schließlich LANGLET (1927) die gesamten Befunde. Bei einer zytologischen 
Bearbeitung der schleswig-holsteinischen Halophytenflora, die ja zu 
einem wesentlichen Prozentsatz aus Chenopodiaceen besteht, fand ich 
dann neuerdings noch bei Obione pedunculata (L.) Mog., Bassia hirsuta 
(L.) AscHers. (= Kochia hirsuta NOLTE) und einigen Atriplex-Arten auch 
wieder die Polysomatie (WuLrr 1936). Das ermutigte naturgemäß dazu, 
innerhalb der Familie der Chenopodiaceen nach weiteren Fällen von 
Polysomatie zu suchen. Aus Samen verschiedener Herkünfte zog ich 
in den letzten beiden Jahren zahlreiche Chenopodiaceen-Arten heran. 
Ihre Wurzelspitzen wurden nach NAWASCHIN fixiert, in üblicher Weise 
weiterbehandelt, 8 dick geschnitten und nach HEIDENHAIN gefärbt. 
Die folgende Liste gibt eine kurze Übersicht über die von mir untersuchten 
Arten und ihre Chromosomenzahlen. 
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Diese Liste zeigt uns, daB die Polysomatie bei den von mir unter- 
suchten Gattungen nur innerhalb der Formenkreise Monolepis, Spinacia, 
Atriplex-Obione, Kochia-Bassia einerseits und Chenopodium andererseits 
gefunden ist. Dabei ergibt sich der weitere Unterschied, daß in den 














Anzahl der Chromosomen 
am oy im Periblem 
Hablitzia tamnoides M.B. ........... 18 18 
Beta vulgaris L. var. maritima (L.) Mog. . . . . 18 18 
2 vulgaris L. ge cruenta ÂLEF. . . . . . . 18 18 
ela macrocarpa GUSS. . . . . . . . . . . . . 18 18 
Beta lomatogona FıscH. et MEY. ........ 36 36 
e.V CNP NN 18 18 
Beta patula Arron . . . . . . . 2 . . . . .. 18 18 
Chenopodium amaranticolor C. et R. . . . . . . 36 36, 72 
Chenopodium opulifolium ScHRAD. . . . . . .. 36 36, 72 
Chenopodium quinoa WiLLD. . . . . . . . . . . 36 36, 72 
Chenopodium nitrariaceum F.v. MUELL. . . . . . 36 36, 72 
Chenopodium Bonus Henricus L. . . . . . . . . 36 36 
Chenopodium glaucum L. . . . . . . . . . .. 18 18 
Ci ll ee 18 18 
M ioides (NuTT.) Mog. . . . . . 18 18, 36 
ere trifida SCHRAD. . . . . . . . . . . . 36 36 
macia tetrandra STEV. . . . . . . . . . . . 12 12, 24, 48 
Obione sibirica (L.) aad cone tek pene tar 18 18, 36, 72 
Obione portulacoides (L.) Mog. ......... 36 36 
Obione pedunculata (L.) =” an 18 18, 36 
Atriplex nitens = ee a gga pra 18 18, 36, 72 
Atriplex calotheca Fries. . . . . . . . . . . . 18 18, 36, 72 
Atriplex Babingtonii Woops. . . . . . . . . . . 18 18, 36, 72 
à ce © 18 18, 36, 72 
Atriplex arenaria Woops. . . . . . . . . . . . 18 18, 36, 72 
Atriplex semibaccata R. BR. . . . . . . . . .. 18 18, 36, 72 
Atriplex spongiosa F.v.MvELL. . . . . . . . . 18 18, 36, 72 
Eurotia ceratoides (L.) C. A. MEy.. . . . . . . . 36 36 
eriophora ( ) AscHERS.. . . . . . 18 18, 36, 72 
Bassia sedoides (PALL.) ee Riser ik 18 18, 36 
Bassia hirsuta (L.) ASCHERS.. . . . . . . . . . 18 18, 36, 72 
Kochia scoparia (L.) SCHRAD. . . . . . . . . . 18 18, 36, 72 
Kochia trichoph ylla N Do oh 18 18, 36, 72 
Kochia arenaria ROTH. . . . . . . . . . . . . 18 18, 36 
Salicornia herbacea L. . . . . . . . . . . . . . 38 38 
Suaeda maritima (L.) Dum. . . . . . . . . .. 36 36 
NN "D D PR st, 36 36 
en late Boreas lit Eu à le 0 36 36 
a né tone rai ms 36 36 
Ofaiston monandrum (PaLzz.) Mog. . . . . . . . 36 36 





Gattungen Monolepis und Obione nur die diploiden Arten, nicht aber die 
polyploiden, polysomatische Zellen besitzen, während in der Gattung 
Chenopodium gerade das Umgekehrte zu beobachten ist: die diploiden 
Arten haben in allen Wurzelschichten die gleichen Chromosomenzahlen, 
die polyploiden (mit Ausnahme von Chenopodium Bonus Henricus L.) 
im Periblem auch tetraploide Periklinalen. 








Die Polysomatie der Chenopodiaceen. 


Von den Gattungen Eurotia, Salicornia, 
Suaeda, Salsola und Ofaiston wurden leider 
nur polyploide Arten, aus der Gattung 
Hablitzia nur die diploide Hablitzia tam- 
noides M. B. untersucht. Ob hier vielleicht 
noch bei diploiden Arten der fiinf erst- 
genannten Gattungen oder bei polyploiden 
Rassen von Hablitzia tamnoides M. B. — 
sofern es solche gibt — ein polysomatisches 
Periblem zu finden sein wird, müßten 
weitere Untersuchungen ergeben. Inner- 
halb der Gattung Beta fand ich die Poly- 
somatie weder bei diploiden Arten, noch 
bei der polyploiden Beta lomatogona Fiscx. 
et Mry., ebensowenig berichten andere 
Autoren, die Wurzelspitzen untersuchten, 
von polysomatischen Zellen. Serrz (1936) 
erwähnt lediglich, daß bei Beta vulgaris L. 
6% der Wurzeln polyploid sind; WINGE 
(1928) fand allerdings bei der gleichen Art 
polyploide Zellen, die aber nach seinen 
Angaben nur nach Befall von Bacterium 
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Abb. 1. Obione sibirica (L.) Fiscu. 
a diploide (monosomatische) Zelle 
mit ungepaarten Chromosomen aus 
dem Dermatogen, b ungepaarte 
tetraploide (disomatische) Meta- 
phase aus der äußersten Periblem- 
schicht, c oktoploide (tetrasoma- 
tische) Metaphase mit teilweise 
zepaarten Chromosomen aus der 


zweitäußersten Periblemschicht. 
Vergr. etwa 900mal. 


tumefaciens auftraten. Es ist mir allerdings nicht ganz klar, ob PRYWER 
(1933) bei der Zuckerrübe disomatische Zellen ees hat (vgl. ihre 


Abb.7), und ich méchte darauf hin- 
weisen, daß ich im Periblem häufig 
zweikernige Zellen gesehen habe 
(Abb. 2). Auch sieht ein Quer- 
schnitt einer Beta-Wurzelspitze 
mit den bedeutenden Größen- 
unterschieden der Zellen der drei 
Meristemzonen einem Wurzelquer- 
schnitt von Atriplex- oder anderen 
Arten mit Polysomatie völlig ähn- 
lich. Es muß meiner Ansicht nach 
mit der Möglichkeit gerechnet wer- 
den, daß in der normalen Wurzel- 
spitze von diploiden Beta-Arten 
eine gleiche Erscheinung, wie wir 
sie bei anderen Chenopodiaceen 
kennen, eingeleitet, aber nicht 
völlig durchgeführt wird: d. h., daß 


Abb. 





2. Wurzelquerschnitt von Beta vulgaris 
L. var. cruenta ALEF. In einer der Periblem- 
zellen späte Anaphase ohne Phragmoplast 
oder Zellplatte: Bildung einer zweikernigen 
Zelle. Vergr. etwa 700mal. 


die Zellen des Periblems wohl zweikernig werden, aber daß die Ver- 
schmelzung der Kerne und vor allem ihre weiteren Teilungen nicht 
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stattfinden, da die betreffenden Zellen inzwischen in das Dauergewebe 
übergehen. Das gleiche mag fiir Chenopodium Bonus Henricus L. gelten, 
von dem mir leider nur vier dünne Nebenwurzeln zur Verfügung standen. 
In ähnlicher Weise erklärte übrigens LANGLET (1927, S. 408) das gelegent- 
liche Fehlen von polysomatischen Kernen in Nebenwurzeln ebenso wie 
das Ausbleiben höherwertiger als oktoploider Kerne auch mit einer 
„Beschränkung der meristematischen Zone“ in den betreffenden Wurzeln. 

Während die von mir ermittelten Chromosomenzahlen im allgemeinen 
mit denen anderer Autoren übereinstimmen (vgl. TiscHLER 1927, 1931, 
1936), ergaben sich fiir Chenopodium virgatum L. und für Monolepis trifida 
ScHRAD. Abweichungen. KJELLMARK (1934) fand für die erstere Art 
n = 27, für die letzteren = 9. Hier dürften wohl, ähnlich wie bei Cheno- 
podium album L. (WINGE 1917, n = 7; KJELLMARK 1934, n = 27) chromo- 
somal verschiedene Rassen vorhanden sein. 


2. Zweek und Entstehung der Polysomatie. 


Fragen wir uns zunächst einmal, welchen Zweck diese merkwürdige, 
offenbar nur auf wenige Familien und wenige Gattungen beschränkte 
Polysomatie hat, so müssen wir zugeben, daß wir vor einem völligen 
Rätsel stehen, wie es DE LITARDIERE (1923, S. 378) schon betont: “Un 
mystère plane et planera sans doute longtemps sur cette question ...”. 
Doch möchte ich mit aller Bestimmtheit annehmen, daß die Polysomatie 
nicht entstanden sein kann als Ausgleich zur Wiederherstellung einer 
bestimmten Kern-Plasma-Relation nach einer erfolgten Zellvergrößerung 
bzw. Plasmavermehrung (vgl. LANGLET 1927, S. 408—409)!. Dafür stehen 
dem pflanzlichen und tierischen Organismus ganz andere Mittel zur 
Verfügung, nämlich eine Vergrößerung des Kernes durch Flüssigkeits- 
aufnahme, also Quellung, durch die eine Oberflächenvergrößerung des 
Kernes bedingt würde, oder durch Chromatinvermehrung, die zu einem 
rhythmischen Kernwachstum führt (HEIDENHAIN 1907/1911, JacoBs 1925 
u.a., LINDSCHAU 1933). Es sei in diesem Zusammenhang nur an die 
Drüsenzellen der Dipteren erinnert, in deren Kernen diese Chromatin- 
vermehrung stattgefunden, aber dann nicht eine Vermehrung der Chromo- 
somen, sondern ihre riesige Vergrößerung ergeben hat (HERTwIG 1935). 
Ein schönes Beispiel hingegen für Volumvergrößerung durch Quellung 
bietet der vegetative Kern der Angiospermen-Pollenkörner. 


1 Die Zellvergrößerung ist eine Folge der Polysomatie und nicht umgekehrt. 
Inwiefern diese Zellvergrößerung an sich für die Pflanze wertvoll sein könnte, 
erscheint jedoch unklar. Herr Prof. WINKLER machte mich freundlicherweise auf 
eine seiner Arbeiten (Z. Bot. 8, 1916) aufmerksam, in der er (S. 490) ausführt, „daß 
mit dem Tetraploidwerden auch andere Vorteile als Zellvergrößerung verbunden 
sein können‘. Auch habe ich früher (1936) schon darauf hingewiesen, daß die mit 
der Zellvergrößerung einhergehende Verringerung der Anzahl der Zellen bei den auf 
ungünstigen Standorten gedeihenden Chenopodiaceen ihre physiologische Be- 
deutung für die Wasseraufnahme haben könnte. (Zusatz bei der Korrektur.) 











Die Polysomatie der Chenopodiaceen. 279 


Ebenso ist ein Zufallsgeschehen meiner Ansicht nach abzulehnen, was 
auch Hrusy (1932, S. 26) schon betont. Dieser sagt ausdrücklich, daß 
wir es bei Spinacia und Cannabis zu tun haben mit einer ‘‘faculté innée 
pour la création des cellules polyploides”. Anders dagegen diejenigen 
Pflanzen, seien sie diploid oder echte Polyploide, bei denen gelegentlich 
einzelne Zellen, Zellgruppen oder günstigenfalls ganze Sektoren polyploid 
werden! Hier herrscht offenbar der reine Zufall, was sich besonders darin 
zeigt, daß dieses Vorkommen von Polysomatie auf einzelne Individuen 
beschränkt bleibt und nicht artspezifisch auftritt, wie es bei den betreffen- 
den Chenopodiaceen und Cannabis sativa L. der Fall ist. 

Müssen wir also zugestehen, daß wir den Zweck der Polysomatie nicht 
zu erklären vermögen, so sind zudem die Meinungen über ihre Entstehung 
auch geteilt: DE LITARDIÈRE und LANGLET setzen sich für eine doppelte 
Längsspaltung in der Prophase ein, für eine nachträgliche Kernver- 
schmelzung unter Ausfall oder Rückbildung der Zellplatte Sromps und 
BRESLAVETZ. Welche Argumente vermögen nun die einzelnen Autoren 
zur Stützung ihrer Ansicht vorzubringen ? 

Schon Stomps wies darauf hin, daß in den polysomatischen Platten 
die Chromosomen häufig paarweise zusammenliegen, und zwar niemals in 
Gruppen zu Vieren, sondern immer nur zu Zweien. DE LITARDIÈRE und 
LANGLET untersuchten diese Chromosomenpaarung genauer und stimmen 
in dem Schluß überein, daß sie als Ausdruck und Folgeerscheinung einer 
doppelten prophasischen Längsspaltung zu werten sei. Sie kommen zu 
folgender Erklärung: Die diploiden Platten sind ungepaart, aus ihnen 
gehen durch doppelte Längsspaltung der prophasischen Chromosomen 
die tetraploiden Platten mit gepaarten Chromosomen hervor. Während 
des Ruhekernstadiums soll nun in diesen Platten die Chromosomen- 
paarung verwischt werden, so daß in der nächsten Metaphase die tetra- 
ploide Anzahl ungepaarter Chromosomen sichtbar würde. Erleiden diese 
nun wieder in einer folgenden Prophase eine doppelte Längsspaltung, 
so geben sie Ursprung zu oktoploiden Platten mit gepaarten Chromosomen. 
LANGLET stellte dann als letzte Entwicklung dieser Reihe noch oktoploide 
Platten mit unpaarer Chromosomenanordnung fest, die also wieder durch 
Umordnung während des Ruhestadiums zu erklären wären. 

LANGLET selbst, der so warm für die Theorie der doppelten Längs- 
spaltung eintritt, muß zugeben (S.410): „Das Bildmaterial von DE 
LITARDIERE (seine Figuren 11—13) erscheint mir auch nicht völlig 
überzeugend.‘ Als wesentliche Stütze der Theorie der doppelten Längs- 
spaltung bleibt also die Paarung der Chromosomen, die aber nirgendwo 
anders auftreten dürfte, sofern sie als wirklicher Beweis gewertet werden soll. 
Weiter bezieht LANGLET sich auf die Arbeit STRASBURGERS (1908), der 
in den chalazalen Kernen mehrerer Liliaceen-Embryosäcke die doppelte 
Chromosomenzahl gefunden hatte und für deren Entstehung auch eine 
doppelte Längsspaltung infolge ,,iiberreichlicher Ernährung‘ verant- 
19 
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wortlich macht. Durch die Untersuchungen von Bamsacıonı (1927 ff.) 
und ihren Mitarbeitern, Cooper (1934) und Romanov (1936) wurde nun 
aber gezeigt, daß bei den chalazalen Kernen tatsächlich Verschmelzungen 
vorkommen, und daß die erhöhte Chromosomenzahl auf diese zurück- 
zuführen sei. Ist damit die Ansicht STRASBURGERs also widerlegt, so 
bleibt als einzige Stütze für die Theorie DE LITARDIÈRES noch die paarige 
Chromosomenanordnung nach. Wie steht es nun aber mit deren Vor- 
kommen? Kennen wir keine sonstigen Fälle paariger Chromosomen- 
anordnung in somatischen Platten ? 

Schon LANGLET muß zugeben, daß eine Chromosomenpaarung sich 
zufallsgemäß in diploiden Zellen von Spinacia einzustellen vermag. Zur 
Aufrechterhaltung der Theorie von DE LITARDIERE kommt dazu aber für 
gewisse Fälle noch die Annahme, daß sich — ebenfalls zufallsgemäß — 
bisweilen bei polysomatischen Platten eine paarige Anordnung ergeben 
kann. Eine Theorie aber, die so mit dem Zufall spielt, vermag wohl kaum 
zu befriedigen. Zudem haben wir ja in der zytologischen Literatur 
Fälle genug, die zeigen, daß die Paarung somatischer Chromosomen 
in diploiden und polyploiden Platten eine recht häufige Erscheinung ist. 
So macht STRASBURGER (1906) wohl als erster darauf aufmerksam, daß 
gleichgestaltete Chromosomen sehr oft deutlich nebeneinander liegen, und 
sagt (S. 19): „Ich habe zu oft in den Geweben von Galtonia und noch 
häufiger von Funkia, in vorgerückten Prophasen gleich große Chromo- 
somen in Paaren nebeneinander liegen sehen, als daß es sich nur um eine 
zufällige Erscheinung hätte handeln können.‘ In seiner Arbeit aus dem 
Jahre 1907 gibt STRASBURGER dann einige Platten von Pisum sativum 
wieder, bei denen er auch die paarige Anordnung der 14 Chromosomen 
ausdrücklich betont. 

So könnten Beispiele bis in die neueste Zeit in größter Zahl angeführt 
werden (vgl. WATKINS 1935, der eine, allerdings nicht ganz vollständige, 
Liste derjenigen Pflanzen gibt, bei denen Paarung somatischer Chromo- 
somen gefunden ist), von denen nur noch die hervorragend deutlichen 
Platten von Dipteren-Chromosomen erwähnt seien. Ich möchte beson- 
ders auf die Arbeiten von Merz (1916, 1917) verweisen, der in seiner 
Zusammenfassung (1916, S. 259) sagt: “... the paired arrangement of 
chromosomes is not due to a random assorting process, but is selective 
in the highest degree ..... chromosome pairing is dependent upon the 
qualitative nature of the chromosomes — and more specifically upon a 
qualitative (physico-chemical) similarity between associating members.” 
Ähnlich äußert sich auch KoLLer (1934, S. 452): “This very characteri- 
stic arrangement of chromosomes can not be an accidental one: its con- 
stancy suggests that it is the result of the action of permanent dynamic 
factors.” 

Stellen wir uns einmal eine Metaphasenplatte von Drosophila vor, so 
bedarf es wohl keiner weiteren Erläuterung, daß die paarweise zusammen- 
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liegenden, gleich gestalteten Chromosomen eben homologe Chromosomen 
sind, und nach allem, was wir bisher über das Zustandekommen von Chromo- 
somenpaarungen wissen, scheint es doch ausschließlich zu so sein, daß 
nur homologe Chromosomen sich paaren, identische sich aber abstoßen. 
Nach DE LITARDIERE und LANGLET jedoch sollen gerade Tochterchromo- 
somen, identische Chromosomen, für eine lange Zeit gepaart nebeneinander 
liegen: Eine Forderung, die allen Erfahrungen der Zytologie widerspricht! 
Es kommen bei Spinacia nun aber zweifellos auch diploide Platten mit 
gepaarten Chromosomen vor. In diesen Fällen müssen es unbedingt die 
Homologen sein, die zusammenliegen. Auf diesen Widerspruch, daß in 
polysomatischen Platten ihrer Theorie nach identische, in diploiden 
Platten jedoch homologe Chromosomen gepaart sind, gehen DE Lrrar- 
DIERE und LANGLET überhaupt nicht ein, und es dürfte auch wohl schwer 
sein, dafür eine Erklärung zu finden. 

Nach allem komme ich unbedingt zu einer Ablehnung der Theorie 
der doppelten prophasischen Längsspaltung; ich schließe mich völlig der 
Meinung von Srtomps und BRESLAVETZ an, daß die Chromosomenver- 
mehrung eine Folge von Kernverschmelzungen ist. Bei den Chromosomen- 
paarungen hätten wir es dann in allen Fällen mit Paarungen homologer 
Chromosomen zu tun. 

BRESLAVETZ bringt zur Stützung ihrer Ansicht auch Zeichnungen von 
mehrkernigen Zellen und von Kernverschmelzungen. LANGLET deutet 
die abgebildeten Kernverschmelzungen als Amitosen, doch sind diese 
etwas so Seltenes, daß ich seiner Deutung die größte Skepsis entgegen- 
bringe. Ich-habe zwar nur Querschnitte, allerdings in großer Zahl, unter- 
sucht, fand aber doch bisweilen auf ihnen zweikernige Zellen, in denen die 
Kerne genau in einer Einstellungsebene lagen, so daß sie also unbedingt 
zu derselben Zelle gehörten. Auch sah ich ähnliche Bilder wie diejenigen, 
die BRESLAVETZ als Kernverschmelzungen ansieht; niemals aber sind 
mir Bilder zu Gesicht gekommen, aus denen man eine vollendete Amitose 
hätte herausdeuten können. So sprechen also auch die experimentellen 
Befunde durchaus nicht für DE LITARDIERE und LANGLET. 


3. Ist die Paarung somatischer Chromosomen ein Zufallsgeschehen ? 


Nach der Theorie der doppelten Längsspaltung wäre die Chromosomen- 
paarung in den polysomatischen Platten etwas durchaus Gesetzmäßiges, 
und es fragt sich nun, ob wir nach Ablehnung dieser Theorie auch die 
Gesetzmäßigkeit der Chromosomenpaarung ablehnen müssen. Es geht 
aus den obenerwähnten Zitaten schon hervor, daß viele Autoren in 
diesem Vorgang — wo auch immer er auftritt — mehr als bloßen Zufall 
sehen. Diesen Autoren stehen vor allem 8. G. NawascHın (1912, 1927) 
und M. Nawascuin (1936) gegenüber. Den Ausführungen S. G. Nawa- 
SCHINs aus dem Jahre 1912 trat Newron (1924) schon bis zu einem 
gewissen Grad entgegen; sie sind, was ich besonders betonen möchte, 
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ebenso wie seine Arbeit aus dem Jahre 1927 und diejenige M. Nawaschins, 
auf einer unbewiesenen Voraussetzung aufgebaut. 

Ich glaube, daß es genügt, wenn ich das an den Ausführungen 
M. NAWASCHINs, die auf den ersten Blick am besten begründet erscheinen, 
zeige. Zunächst zwei kleine Mängel, die speziell dieser Arbeit anhaften! 
M. NAwascHIn gibt selbst zu, daß bei den Dipteren die Paarung der 
Homologen in den somatischen Platten ein Geschehen ist, das über jeden 
Zufall erhaben ist. Bei den Pflanzen aber — er bringt als Beispiel die 
6-chromosomige Crepis capillaris — soll die Paarung reiner Zufall sein. 
Es ist natürlich unbefriedigend, wenn dieselbe Erscheinung bei Pflanzen 
und Tieren verschieden gewertet wird. 

Ein sachlicher Fehler, der NAWASCHIN unterlaufen ist, sei auch kurz 
erwähnt. Nach seinen Darstellungen sind für die 6 somatischen Chromo- 
somen 16 verschiedene Anordnungen denkbar. Abgesehen davon, daß 
mit diesen 16 Anordnungen noch nicht alle Möglichkeiten erschöpft sind, 
bringt er unter diesen einige in Bild und rechts-links-Spiegelbild (seine 
Fälle 1 und 2, 6 und 7, 8 und 9, 10 und 11, 12 und 15), von zwei anderen 
(14, 16) bringt er aber diese spiegelbildlichen Anordnungen nicht, obwohl 
sie auch hätten gefunden werden müssen. Es muß zudem zweifelhaft 
erscheinen, ob Bild und Spiegelbild überhaupt als zwei verschiedene 
Fälle gewertet werden dürfen, da der Kern ja nach allem, was uns bekannt 
ist, zu Bewegungen innerhalb der Zelle befähigt ist, so daß beide Anord- 
nungen ineinander übergehen können. 

Wesentliche Einwendungen müssen dagegen gegen die Methodik 
NAWASCHINs gemacht werden, bei der er von einer falschen Voraus- 
setzung ausgeht, denn er legt seinen Ausführungen eine Statistik zugrunde, 
ohne zu beweisen, daß er es bei seinen 16 Anordnungstypen auch mit scharf 
getrennten Fällen zu tun hat, die vor allem zeitlich gleichwertig sein 
müssen. Nach den Lebendbeobachtungen BELaks (1929) ist die Meta- 
phase keineswegs ein einfacher Stillstand im Ablauf der Mitosis, sondern 
die Chromosomen führen noch, wenn sie sich in der Äquatorialplatte 
befinden, fortwährend Bewegungen aus, was auch GEITLER (1935) betont. 
Ebenso legt die Tatsache, daß die Metaphase keineswegs das am schnell- 
sten ablaufende Stadium der Kernteilung zu sein braucht, die Vermutung 
nahe, daß noch Bewegungen der Chromosomen stattfinden können. 
NAwASCHIN geht also mit einer Statistik an einen Vorgang heran, und in 
einem solchen Fall sind bei der Auslegung der Ergebnisse besondere 
Vorsichten geboten, die NAWASCHIN vernachlässigt. Das ist am besten 
durch einen Vergleich mit der Gesamtmitosis zu zeigen. Wenn wir die 
einzelnen Teilungsphasen nach ihrer Häufigkeit auszählen und finden 
z. B. für das Verhältnis Prophase: Metaphase: Anaphase:Telophase die 
Zahlen 500 : 300 : 50 : 400, so werden wir nicht folgern, daß die Mitosis 
meistens in Form einer Prophase, am seltensten aber in Form einer Ana- 
phase abläuft, sondern wir können nur schließen, daß die Prophase am 
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längsten dauert, die Anaphase aber am schnellsten abläuft! Dasselbe auf 
die vier Hauptanordnungstypen Nawascuins, kein Paar, 1 Paar, 2 Paare, 
3 Paare, für deren Häufigkeit er die Zahlen 367 : 539 : 271 : 160 anführt, 
würde ergeben, daß das Stadium mit einem Chromosomenpaar am längsten 
dauert, dasjenige aber, in dem alle Chromosomen gepaart sind, wesentlich 
schneller vorübergeht. Nur diese Auslegung seiner Statistik ist möglich, 
wenn die Metaphase ein Vorgang ist; wollte NAWASCHIN aber seiner eigenen 
Auslegung Beweiskraft verleihen, so hätte er sich zunächst mit BËLAË 
auseinandersetzen und nachweisen müssen, daß während der Metaphase 
absolut keine Bewegungen der Chromosomen innerhalb der Aquatorial- 
platte stattfinden. Da Nawascuin diesen Nachweis aber nicht erbracht 
hat, sind seine Ausführungen keineswegs stichhaltig: er hat nicht be- 
wiesen, daß die Chromosomenpaarung nur auf einem Zufall beruht! 

Mit der Ablehnung der NawascHisschen Beweisführung soll nun aber 
keineswegs eine rückhaltlose Anerkennung der Gesetzmäßigkeit einer 
Chromosomenpaarung in den somatischen Platten erfolgen. Dazu sind 
unsere Kenntnisse bis jetzt doch noch zu liickenhaft ; ein völlig überzeugen- 
der Beweis wird wohl noch lange ausstehen müssen, immerhin sprechen 
manche Indizien für die Gesetzmäßigkeit der Paarung. Wenn DOBZHANSKY 
(1934) feststellt, daß bei reinen Rassen von Drosophila pseudoobscura 
die acht diploiden Chromosomen durchschnittlich in 3,81 Paaren ange- 
ordnet sind, so dürfte hier ein Zufall wohl ausscheiden, und meines Er- 
achtens können wir mit einem gewissen Recht aus diesem Befund an 
einem Organismus verallgemeinernd vermuten, daß die Paarung der 
homologen somatischen Chromosomen bei allen Organismen gesetzmäßig 
erfolgt. Wenn sie aber nicht überall so häufig gefunden wird, wie bei 
Drosophila, so wäre weiter zu vermuten, daß in den betreffenden Fällen 
entweder die gesamte Metaphase (die gesamte Mitosis) oder aber diese 
„Paarungsphase‘“ schneller abläuft. Daß diese Vermutungen nicht jeder 
Grundlage entbehren, sei im folgenden ausgeführt. 

Ich habe einmal, dem Beispiel LANGLETs folgend, die Platten mit 
gepaarten und ungepaarten Chromosomen bei Spinacia tetrandra STEV. aus- 
gezählt. Während Lana- 

LET die diploiden Platten in. Us 

nicht berücksichtigte,habe nr | Sepearte dipioide ee tetraploide 
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wertet. Das Ergebnis ist 
das nebenstehende. 

Das würde besagen, daß in den diploiden Geweben etwa 20%, im 
tetraploiden Gewebe aber 23% der Metaphaseplatten eine paarigeChromo- 











284 H. D. Wulff: 
somenanordnung zeigen. Auf keinen Fall jedoch ist die Paarung in den 
tetraploiden Geweben fast 100% ig, wie TuscHnJakow4A (1929) — auch 
im Widerspruch mit den Zählungen LAnGLETs — es für Spinacia oleracea 
L. angibt. Aber auch LanGLets Ergebnisse, der auf 122 ungepaarte 
148 gepaarte disomatische Platten zählte, kann ich nicht bestätigen. 
Zweifellos werden die äußeren Faktoren, unter denen die Pflanze wächst, 
die Paarungshäufigkeit beeinflussen, andererseits sind bei der Beurteilung 
der tetraploiden Platten auch leichter subjektive Fehler möglich. Eine 
diploide Platte wird z. B. mit 4 Paaren und 4 ungepaarten Chromosomen 
selbst bei flüchtiger Betrachtung noch den Eindruck ,,ungepaart“ 
machen, während eine disomatische Platte mit 10 Paaren und 4 unge- 
paarten Chromosomen auf den ersten Blick schon 
als „gepaart‘‘ angesprochen werden mag. Ich habe 
aber bei meinen Zählungen als gepaart nur die- 
jenigen Platten gewertet, bei denen sämtliche 
Abb.3. Metaphaseaus Chromosomen deutlich parallel nebeneinander lagen 
von Spinaciatetrandra (Abb.3). Andere Zählungen, bei denen ich nur die 
somen sind deutlich tetraploiden Platten berücksichtigte, ergaben für 
Obione sibirica (L.) FıscH. 36%, für Atriplex calo- 
theca Fries 31% und für Kochia trichophylla 
SCHMEISS. 29% gepaarte Platten; sie weichen also, obgleich höher als 
das entsprechende Ergebnis für Spinacia tetrandra Stev., ebenfalls noch 
erheblich von den Zahlen LaNGLETs und TuscHnJakowas ab. 

Wenn wir nun mit den oben angeführten Vermutungen an diese Er- 
gebnisse herangehen, gewinnen wir wieder etwas festen Boden unter den 
Füßen. Wir könnten nämlich folgern, daß die Paarung in den disomati- 
schen Kernen deshalb etwas häufiger gefunden wird als in den diploiden, 
weil die Mitosis in ihnen langsamer abläuft als in den diploiden '. Damit 
kommen wir aber auf bekannte Tatsachen, denn z. B. stellte DÖRRIES- 
Rüser (1929) fest, daß mit steigender Genomquantität eine Verlangsamung 
der Zellteilung erfolgen kann. Dafür spricht sich auch Müntzına (1936) 
aus mit dem Hinweis, daß bei Autopolyploiden die Entwicklung gegenüber 
den diploiden Ausgangsformen verlangsamt erscheint. Schließlich sei 
noch auf FERNANDES (1936) verwiesen, welcher auf Grund seiner Beob- 
achtungen an tetraploiden Geweben von Narcissus ausdrücklich schreibt 
(S. 38): “Il nous semble que la rapidité de division des cellules tétraploides 
est inférieur à celle de la division des cellules diploides.” 

Ich glaube mit diesen Ausfiihrungen ein Beispiel dafiir erbracht zu 
haben, daß die Häufigkeit, in der wir die ,,Paarungsphase“ im mikro- 
skopischen Präparat finden, abhängig ist von ihrer Dauer, und daß diese 


gepaart. 
Vergr. 1200mal. 


1 Diese Schlußfolgerung gilt natürlich für den Fall allein, daß die Kerne nicht 
alle gleichzeitig in die Teilung eintreten und nicht alle gleichzeitig dasselbe Teilungs- 
stadium zeigen. Würde die Teilung bei allen Kernen völlig synchron vor sich gehen, 
so könnte statistisch kein Unterschied in der Paarungshäufigkeit gefunden werden. 











Die Polysomatie der Chenopodiaceen. 285 


ihrerseits wieder von der Gesamtdauer der Mitosis bzw. der Metaphase 
gleichsinnig beeinflußt wird. Daß unabhängig von dieser Beziehung auch 
die Dauer der ,,Paarungsphase“ im Rahmen der Dauer der Metaphase 
von Art zu Art verschieden ist, bleibt zunächst eine Vermutung. 

Ein schwacher Punkt in den Ausführungen DE LIiTARDIEREs und 
LANGLETs ist sicherlich die Annahme, daß während des Ruhekern- 
stadiums die Paarung der Homologen völlig oder unvollkommen ver- 
wischt werden soll, um dann bei der nächsten Metaphase eine unpaare oder 
z. T. paarige Chromosomenanordnung sichtbar werden zu lassen. Fassen 
wir, wie es oben angedeutet ist, paarweise, z. T. gepaarte und unpaare 
Lage der Chromosomen als zeitlich verschiedene Phasen auf, die auf- 
einanderfolgen und einander nicht gleichwertig sind, so würde für das 
wechselweise Vorkommen dieser Anordnungen in verschiedenen Höhen 
des Wurzelmeristems eine ganz wohlbegründete Erklärung Aufschluß 
geben können. Wir wissen, daß selten alle Kerne eines Gewebes gleich- 
zeitig in die Teilung eintreten oder, was auf dasselbe herauskommt, alle 
gleichzeitig dasselbe Teilungsstadium zeigen, sondern daß sich, wie es 
besonders schön an Embryosackwandbelegen zu sehen ist, der Teilungs- 
impuls gleichsam wellenartig an den aufeinanderfolgenden Kernen be- 
merkbar macht. Nach diesen Erwägungen läßt sich das Alternieren von 
polysomatischen Platten mit gepaarten und teilweise oder völlig unge- 
paarten Chromosomen in »!lereinfachster Weise damit erklären, daß 
eben die beobachteten verschiedenen Anordnungen zeitlich nicht gleich- 
wertige Phasen darstellen. 

Fassen wir noch einmal kurz zusammen, was für oder wider die 
Gesetzmäßigkeit der Chromosomenpaarung in den Metaphasen der 
pflanzlichen Kernteilungen spricht, so läßt sich sagen: 

a) Die Annahme eines Zufallsgeschehens ist durch 8. G. NAWASCHIN 
und M. NAWASCHIN nicht bewiesen, da beide Autoren die Möglichkeit, 
daß während der Metaphase noch Bewegungen der Chromosomen statt- 
finden könnten, nicht berücksichtigt haben. 

b) Stellen wir uns dagegen auf den Standpunkt, daß während der 
Metaphase Bewegungen der Chromosomen innerhalb der Äquatorialplatte 
erfolgen (BËLAR), und daß die ,,Paarungsphase“ nur ein kurzdauerndes 
Stadium innerhalb der Gesamtmetaphase ist, so können wir das häufigere 
Auffinden der Paarung in disomatischen Geweben mit einerVerlangsamung 
der Zellteilung, das Abwechseln von gepaarten und ungepaarten Platten 
in verschiedenen Höhen des Wurzelmeristems mit ihrer zeitlichen Ver- 
schiedenheit erklären. Wenn man aber unter Zugrundelegung einer An- 
nahme und unter Verwendung begründeter Tatsachen gewisse Erschei- 
nungen zwanglos erklären kann, so spricht damit sehr viel zugunsten der 
Richtigkeit bzw. der Berechtigung eben dieser Annalıme. 

c) Da bei gewissen Tieren (Dipteren, Marsupialia) die Paarung 
offenbar gesetzmäßig erfolgt, liegt es nahe, auch für die Pflanzen eine 
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GesetzmaBigkeit in der Paarung zu sehen. Es kann vermutet werden, 
daß die ,,Paarungsphase“ in den genannten Tierklassen von längerer 
Dauer in bezug auf die Gesamtdauer der Metaphase ist als bei den Pflanzen 
und aus diesem Grunde häufiger gefunden wird. 


4. Die „somatische Diakinese“. 


Die Chenopodiaceen liefern nicht nur Beispiele für Chromosomen- 
paarungen während der Metaphase, sondern auch für solche während der 
Prophase, für die KuHN (1928) die Bezeichnung ,,somatische Diakinese“ 
geprägt hat. In der Tat findet man bei den Chenopodiaceen, wie es auch 
Sromps (1910, 1911) hervorhob, sowohl in diploiden als auch in polysoma- 
tischen Kernen oft Bilder, die an die meiotische Diakinese erinnern, indem 
Paare von Chromosomen — sei es in ,,Parallel‘‘- oder sei es in ,,end-to- 
end‘‘-Konjugation (um diese Ausdrücke nur zur Bezeichnung der An- 
ordnung zu übernehmen) — an der Kernwand verteilt sichtbar werden. 
Wie weit diese Erscheinung, die nach Kuax in einem gewissen Zusammen- 
hang mit dem Vorkommen von Prochromosomen und dem Fehlen eines 
Spirems stehen soll, im Pflanzenreich überhaupt verbreitet ist, kann hier 
nicht erörtert werden; ich werde lediglich einige wenige Angaben aus der 
Literatur verwerten, die für die Betrachtung der Verhältnisse bei den 
Chenopodiaceen Interesse haben. 

Wenn wir uns zunächst einmal die Frage nach dem Zusammenhang 
zwischen dieser prophasischen und der oben beschriebenen metaphasischen 
Paarung vorlegen, so müssen wir unsere völlige Unkenntnis eingestehen. 
So einfach, wie Stomps (1911, S. 258) es beschreibt, liegen die Dinge 
sicher nicht. Bei Stomps lesen wir: ,,Spinacia oleracea hat in den vegetati- 
ven Kernen ihrer diploiden Generation 12 Chromosomen aufzuweisen. 
Diese sind in Paaren angeordnet, und zwar nicht nur innerhalb der Kern- 
platten (Fig. A), sondern auch, wenn die Chromosomen in den Prophasen 
an der Kernwand liegen und sehr wahrscheinlich auch im Ruhezustand 
der Kerne.“ Im Gegensatz zu Stomps äußert sich Newton (1924), der 
wie S. G. NAWASCHIN (1912) u. a. Galtonia candicans untersuchte, dahin- 
gehend, daß die Paarung während der Metaphase eine Unterbrechung 
zu erfahren vermag. Er schreibt (S. 198): ‘‘Indeed, if attention were 
confined to the metaphase, it would be impossible to maintain that the 
occurrence together of two similar chromosomes was anything more than 
a casual phenomenon. The separation that is involved is, however, only 
temporary. It takes place when the chromosomes arranged roughly at 
right angles to the future equatorial plane, rotate into that plane at the 
beginning of metaphase. The pairs that are more centrally placed at the 
beginning of this process are especially liable to separation, so that one 
at least of the small chromosomes is usually affected. Any particular 
pair may or may not be affected.” In der späten Anaphase soll dann die 
Paarung der Chromosomen wieder hergestellt werden. 
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Nach dieser Aussage könnte man geneigt sein, anzunehmen, daß die 
metaphasische „Paarungsphase‘ ein Stadium darstellt, welches, auf die 
„somatische Diakinese“ folgend, nur zu Beginn der Äquatorialplatte zu 
finden ist und diese gleichsam einleitet. Wieweit das zutreffend ist, kann 
nach unseren augenblicklichen Kenntnissen wohlkaum entschieden werden. 

Auch WINGE (1928) beschäftigte sich mit Erwägungen über die ,,soma- 
tische Diakinese‘‘, die er in den tetraploiden und oktoploiden Zellen 
von Beta-Tumoren fand. Über das Zustandekommen der erhöhten 
Chromosomenzahl in den Tumoren äußert sich WINGE dahingehend, daß 
sie ebensowohl durch eine doppelte prophasische Längsspaltung als auch 
durch eine Kernverschmelzung erfolgen könnte. Ob allerdi seine 
Abb. 13 in einem höheren Maße für die Längsspaltung spricht als die 
Abbildungen DE LITARDIEREs, deren Beweiskraft LANGLET schon in Frage 
stellte, möchte ich bezweifeln. Die doppelte Längsspaltung muß wohl 
auch in diesem Fall als Möglichkeit zur Schaffung polyploider Zellen 
ausgeschaltet werden (vgl. meine Abb. 2). 

WINGE sieht aber in den ,,somatischen Diakinesen“ nicht nur Stadien, 
die für die Vermehrung der Chromosomen verantwortlich sein sollen, 
sondern auch für ihre Reduktion. Er fand nämlich in den ,,im wesent- 
lichen“ aus tetraploiden Zellen bestehenden Tumoren bisweilen auch 
diploide Zellgruppen, und ‚stellenweise bestand die äußerste Rindenlage 
des Tumor, wo ebenfalls viele Teilungen stattfanden, und in einem Falle 
sogar ein ganzer, kleinerer Knoten von 2 mm Durchmesser aus diploidem 
Gewebe‘ (S. 405). Aus diesem Vorkommen diploider Zellen schließt 
Wine (S. 405): „Ohne Zweifel können also in tetraploiden Zellen Reduk- 
tionsteilungen vor sich gehen, bei welchen diploide Zellen gebildet werden.‘ 
Ob das Auftreten diploider Zellen in den Tumoren auch in anderer Weise 
erklärt werden könnte als durch Reduktion tetraploider, kann uns hier 
nicht ausführlich beschäftigen; äußerst zweifelhaft erscheint mir aber 
die Annahme WiNGEs, daß die ,,somatische Diakinese‘“ irgendwie mit 
einem Reduktionsvorgang verknüpft sein sollte. Dagegen spricht vor allem 
ihr Vorkommen in den normalen diploiden Kernen der Chenopodiaceae, 
das Stomps schon für Spinacia beschreibt, und das ich auch für die 
Gattung Beta bestätigen kann. 

Immerhin muß ich zugeben, daß ich die schönsten Fälle ,,somatischer 
Diakinese‘‘ auch gerade in abnormen, krankhaft vergrößerten Kernen 
tetraploider Periblemzellen gefunden habe. In einer Wurzel von Atriplex 
Babingtonii Woops. fand ich an zwei, um etwa 120° voneinander entfernt 
liegenden Stellen des Querschnitts seltsame Bildungen, die vielleicht 
den Anfang einer tumorartigen Wucherung darstellen. An der einen 
Stelle hatte sich eine, an der anderen Stelle hatten sich, unter Verschmel- 
zung, zwei Zellen der äußersten Periblemperiklinalen ungeheuer ver- 
größert (Abb. 4a). Durch die Vergrößerung, die offenbar, da die Zellen 
sehr plasmaarm waren, wesentlich durch Wasseraufnahme erfolgt war, 
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b 
Abb. 4. Vergrößerte, abnorme Periblemzelle aus der 
Wurzel von Atriplex Babingtonii Waops. in benach- 
barten Schnitten. Die Periblemzelle reicht bis an 
die Kalyptraschichten, die Epidermiszellen sind ver- 
drängt. In a tangentiale Teilung in einer Epidermis- 
zelle, in b ,,somatische Diakinese“ in einem der beiden 
Zellkerne der Periblemzelle. Vergr. etwa 1400mal. 














































übten diese Zellen auf das umgebende Gewebe sichtlich einen starken 
Druck aus. Die Interzellularen, die sonst an den Zellecken stets vor- 


handen sind, waren ver- 
schwunden, und die Wurzel 
selbst war an den betreffen- 
den Stellen etwas nach 
außen vorgewölbt, während 
sie sonst im Querschnitt voll- 
ständig kreisrund erschien. 
Zufällig befanden sich 
die Kerne dieser Zellen ge- 
rade in der Prophase und 
zeigten ganz ausgeprägte 
,somatische Diakinesen“ 
(Abb. 4b). Nach dem oben 
schon Gesagten möchte ich 
aber auch für diese Fälle 
keine ähnliche Bedeutung, 
wie sie die meiotischen Dia- 
kinesen haben, annehmen; 
die abgeänderten physio- 
logischen Bedingungen, in 
denen sich Kern und Zelle 
befinden, haben zweifellos 
nur ein normales Stadium 
besonders unterstrichen. 
Besonders interessant ist 
übrigens noch das Verhalten 
der Epidermiszellen. Durch 
den Druck des vordringen- 
den Periblems sind sie z. T. 
zerstört; es treten aber auch 
Teilungen in tangentialer 
Richtung in der Nachbar- 
schaft der zerstörten Zellen 
auf, so daß der Anschein 
erweckt wird, als ob ein 
Regenerationsprozeß einge- 
leitet würde (Abb. 4a). Sollte 
dieser Vorgang, der ohne 
Zweifel angedeutet ist, tat- 
sächlich vollendet werden, 


so könnte man als Endprodukt dieser Zellabnormitäten vielleicht einen 
kleinen hervorgewucherten Knoten tetraploiden Gewebes erwarten, der 
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von einer diploiden Epidermis bedeckt sein wiirde. Damit ergibt sich 
eine Parallele zu den oben mitgeteilten Befunden Winces. Ob allerdings 
bei den Beta-Tumoren die Diploidie der äußeren Zellen auch durch ein 
Mitwachsen der Epidermis erklärbar ist, wäre davon abhängig, ob der 
Beginn der Tumorbildung vor oder nach Verlust der Wurzelepidermis 
erfolgte. 

Zusammenfassung. 


Es werden die somatischen Chromosomenzahlen von 40 Chenopodiaceen- 
Arten mitgeteilt. 

In den Gattungen Monolepis, Spinacia, Obione, Atriplex, Bassia und 
Kochia wurde im Dermatogen und Plerom der diploiden Arten die normale 
Chromosomenzahl gefunden, im Periblem dagegen traten auch tetraploide 
und oktoploide Periklinalen auf. 

In der Gattung Chenopodium wurde diese Polysomatie des Periblems 
nicht bei den diploiden, sondern bei einigen polyploiden Arten gefunden. 

Unter Ablehnung der Theorie der doppelten prophasischen Langs- 
spaltung der Chromosomen wird das Auftreten der polysomatischen Kerne 
mit einer Kernverschmelzung erklart. 

Es wird erörtert, ob die in diploiden und häufiger in polyploiden 
Zellen gefundene Paarung homologer Chromosomen während der soma- 
tischen Metaphase ein Zufallsgeschehen sei. Es wird gezeigt, daß bisher 
die Annahme eines Zufallsgeschehens nicht bewiesen ist, daß aber manches 
dafür zu sprechen vermag, in dieser Erscheinung etwas Gesetzmäßiges 
zu sehen. Immerhin erscheint eine endgültige Stellungnahme verfrüht. 

Ebensowenig lassen sich zur Zeit die Beziehungen zwischen diesen 
Paarungen während der Metaphase und den ebenfalls bei den Chenopo- 
diaceen auftretenden ,,somatischen Diakinesen‘‘ klären. 

Besonders schöne Beispiele für ,,somatische Diakinesen“ wurden in 
offenbar krankhaft entarteten Zellen des Wurzelperiblems von Atriplex 
Babingtonii Woons. gefunden. 
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DAS ALTER DER TROCKENTORFSCHICHTEN IM HILS. 


Von 
F. Frepas und F. Broman 
(Göttingen). 
Mit 4 Textabbildungen (7 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 10. November 1936.) | 


In Bd. 25, H. 3 dieser Zeitschrift haben E. WERTH und J. Baas über 
pollenanalytische Untersuchungen von Trockentorfen verschiedener 
Waldbéden Nord- und Mitteldeutschlands berichtet. Sie sind der Ansicht, 
daB man mit Hilfe der Pollenanalyse sowohl das Alter von Trocken- 
torfen (Auflagetorfen, Rohhumusschichten) bestimmen, wie auch die 
wahrend der gesamten Bildungszeit an ihrer Zusammensetzung beteiligten 
Baumarten angeben könne (S. 316). Sie glauben, auf diesem Wege 
in verschiedenen Gegenden Deutschlands die Feststellung machen zu 
können, daß die Rohhumusschichten in Beständen verschiedener Holz- 
arten ein außerordentlich hohes Alter besitzen. Schichten von höchstens 
20 cm Mächtigkeit sollen im Laufe von mehreren Jahrtausenden (4000 bis 
9000 Jahren) gebildet worden sein. Sie folgern daraus u.a., daß auch 
jede Maßnahme zur Beeinflussung der Trockentorfbildung wegen der 
sich über Jahrtausende erstreckenden Bildungszeit derselben zwecklos 
sei (S. 343). Die Verf. messen ihren Ergebnissen also eine große prak- 
tische Bedeutung für alle forstlichen Maßnahmen zu (S. 317), und 
E. WERTH hat noch vor Erscheinen der obengenannten, ausführlichen 
Arbeit an anderer Stelle gegen den ‚‚Trockentorfpessimismus“ der Forst- 
leute Stellung genommen !. 

Es ist nicht einzusehen, aus welchen Gründen die Bildung von Roh- 
humus und Auflagetorf in früheren Jahrtausenden völlig gefehlt haben 
sollte, und es wäre daher nicht überraschend, wenn sich da und dort 
solche alten Bodenbildungen, vielleicht auch in weiterer Verbreitung 
vorfänden und mit Hilfe der Pollenanalyse zeitlich festlegen ließen. 
Außerordentlich überraschend und tatsächlich von großer praktischer 
Bedeutung aber wäre es, wenn die oft auffällig mächtigen Rohhumus- 
schichten in Reinbeständen standortsfremder Holzarten, besonders der 
Fichte, deren Verursachung durch den Anbau dieser Holzarten doch 
oft geradezu handgreiflich erscheint, viele Jahrtausende alt und durch 
die forstwirtschaftlichen Maßnahmen der letzten 1—2 Jahrhunderte in 
ihrem Wachstum nur noch unwesentlich gefördert worden sein sollten. 

Deshalb muß man den Ergebnissen, die die beiden Verfasser an Trocken- 
torfproben aus Fichtenreinbeständen des Hils, eines bis zum Ende des 





1 Hierzu ist an gleicher Stelle eine Kritik von VoLGER und eine Entgegnung 
hierauf von WERTH erschienen. 
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18. Jahrhunderts reinen Laubholzgebietes, gewonnen haben, besondere 
Aufmerksamkeit schenken. Wir folgten daher gerne der Aufforderung 
von Herrn Forstmeister VOLGER, Wenzen, zu einer Nachuntersuchung !. 

Der Hils ist ein kleines, dem nördlichen Weserbergland zugehöriges, 
ringförmiges Gebirge, dessen bis 477 m ansteigender Kamm aus dem 
harten nährstoffarmen Hilssandstein des Gault gebildet wird. Es umfaßt 
die nur nach N offene, ausgeräumte ,,Hilsmulde“, in der ebenso wie 
am Außenrand auch nährstoffreichere Schichten (Tone, Mergel u. a.) 
anstehen. 

Vom Westrand des Harzes bei Seesen über 25 km entfernt, liegt 
das Gebiet außerhalb des bekannten natürlichen Verbreitungsgebietes 
der Fichte (s. DENGLER, RUBNER) und trägt auch heute noch ausgedehnte 
Buchenbestände und Laubmischwälder, wie sie für das gesamte Weser- 
bergland bezeichnend sind (DRUDE). Die Fichte, die hier nach unseren 
bisherigen Kenntnissen von Natur aus völlig gefehlt hat oder zumindest 
ganz selten war, wurde aber auf den armen Böden des Hilssandsteins 
nach der Mitte des 18. Jahrhunderts eingeführt, und besonders im vorigen 
Jahrhundert wurden ausgedehnte Reinbestände dieser Holzart an Stelle 
früherer Laubwälder geschaffen. (Nähere Angaben bei VoLGER 1936 a, b.) 
Soweit sie heute noch der ersten Folge (Generation) angehören, führen 
sie eine meist wenig gestörte, mehrerem, z. T. bis über 10 cm mächtige 
Lage von Rohhumus und Auflagetorf. In ihr lassen sich oft schon mit 
bloBem Auge 2 Schichten unterscheiden: Eine obere, weitaus mächtigere, 
in der Nadeln, Wurzeln, Zweigstücke und Zapfen der Fichte hervortreten, 
und eine untere, wenig mächtige, die offenbar von Laubholz stammt 
und auch fehlen kann. Darunter liegt dann zunächst stark humoser 
Sand (A,), der nach unten in ausgebleichten, humusarmen Sand (A,) 
übergeht. Handelt es sich um Bestände zweiter Folge, so sind die älteren 
Rohhumusschichten bei der Bestandesbegründung häufig gestört worden, 
über ihnen aber ist die Bildung weiterer Schichten, vorwiegend aus der 
Nadelstreu, offensichtlich im Gange. Diese Bestände zeigen z.T. ein 
erschütternd dürftiges Aussehen. In den benachbarten Laubholzbeständen 
(Buche) ist der Auflagehumus unter sonst gleichen Verhältnissen nur 
von geringer Mächtigkeit. 

WERTH und Baas, die das Gebiet nicht selbst besucht haben, haben 
nun nur einen Trockentorf untersucht, den VoLGER (mündl. Mitt.) 1932 
zur Untersuchung auf Zellulosezersetzer der Biologischen Reichsanstalt 


1 Die mikroskopischen Zählungen wurden von dem zweitgenannten Verf. 
ausgeführt, die Verantwortung für die Kritik der Arbeit von WERTH und Baas 
trägt der erste Verf. — Die Untersuchung wurde im Rahmen vegetationsgeschicht- 
licher Arbeiten ausgeführt, die mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemein- 
schaft erfolgen, wofür auch hier der ergebenste Dank ausgesprochen sei. Auch 
Herrn Forstmeister VOLGER sind wir für die Unterstützung im Felde und mancherlei 
Auskunft zu Dank verpflichtet. 
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in Berlin eingesandt hatte. Der Trockentorf entstammte einem jetzt 
17jährigen Fichtenbestand 2. Folge von kiimmerlichem Wuchs (Abteilung 
30, Fläche 12), dessen Vorbestand 100jährige Fichte nach Laubholz | 
gewesen war. An ihm ließ sich ein aus lockerem Trockentorf, festerem 
Trockentorf und humosem Sand (von oben nach unten) bestehendes 

Profil erkennen, für das die Verfasser auf S. 336 ein auf 5 Pollenspektren 

begründetes Pollendiagramm wiedergeben. In den beiden untersten 

Proben herrscht der Eichenmischwald (66—56%, ausschließlich Eiche!), 

daneben Buche mit 16—14,7%. Fichte ist noch sehr spärlich (1,3—3,3% ). 

In der folgenden Probe sinkt die Eiche stark ab, die Buche erreicht einen 
Höchstwert (22,7%), und auch die Fichte steigt bis 26% an. In den | 
beiden obersten Proben sind die Buchenwerte wieder geringer (9—14% ), : 
neben höheren Fichtenwerten (22—37%) finden sich auch höhere Werte 
der Kiefer (30 —20%). Nach Ansicht der Verfasser soll durch die hohen 
Eichenzahlen ohne Zweifel die Zugehörigkeit der beiden untersten 
Proben zur Eichenmischwaldzeit bewiesen sein. Sie verlegen danach 
den Beginn der Trockentorfbildung auf etwa 5000—7000 Jahre vor heute. 
Der Buchenhöchstwert der mittleren Probe soll wenigstens ungefähr 
dem vegetationsgeschichtlichen Buchenmaximum entsprechen, bei der 
zweitobersten Probe der Beginn der willkürlichen Forstwirtschaft anzu- 
setzen sein. Der Trockentorf des Hils soll sich also allmählich im Laufe 
von 5000—7000 Jahren gebildet haben. 

Sehen wir ganz davon ab, daß die Wahl der Proben in einem Bestand 
zweiter Folge nach VoLGER 1936 a, b keine Gewähr dafür bietet, daß die 
Schichten nicht durch die Stockrodung u. a. vermengt und verunreinigt 
und so für eine Pollenanalyse unbrauchbar geworden sind, so wirkt die 
Auffassung und Datierung des Diagrammes doch einigermaßen über- 
raschend. Die Anwesenheit der Buche mit 14—16% 5000—7000 Jahre 
vor der Gegenwart in diesem Gebiet steht zu allen sicheren Feststellungen 
über den Zeitpunkt der Buchenausbreitung in Nordwestdeutschland 
in erheblichem Widerspruch. Auch bleibt es verwunderlich, daß die 
Eichenmischwaldzeit hier ausschließlich durch die Eiche vertreten sein 
soll. Denn Ulmus und Tilia fehlen in den unteren Proben gänzlich, die 
Hasel ist sehr spärlich, die sich spät ausbreitende Hainbuche hingegen 
schon vorhanden. Vor allem aber setzt die Zuordnung der Probe 3 zur 
Zeit des Buchenmaximums, auch wenn sie nur ungefähr gelten soll, 
voraus, daß sich die Fichte schon zu sehr früher Zeit, spätestens zu 
Beginn des ersten nachchristlichen Jahrtausends, in diesem Gebiet bis zu 
einem erheblichen Anteil an der Zusammensetzung der Wälder (26% 
der Pollenmenge!) ausgebreitet habe. Eine Annahme, die doch zu allen 
über die natürliche Fichtenverbreitung von den verschiedensten Seiten 
gewonnenen Vorstellungen in völligem Widerspruch steht. Doch gehen 
die Verfasser darauf nicht ein, ebensowenig wie sie die Möglichkeit 
bedenken, daß der hohe Gehalt der untersten Proben an Eichenpollen auf 
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einen eichenreichen, rohhumusbildenden Bestand aus der Zeit kurz vor 
der Anpflanzung der Fichte zuriickgehen kénnte. 

Angesichts der praktischen Bedeutung, die Untersuchungen iiber 
die Bildung von Rohhumusschichten zweifellos zukommt, schien uns 
für eine gründliche Nachuntersuchung folgendes nötig: 

1. Die Aufstellung von möglichst vollständigen Pollendiagrammen 
aus Mooren in geringer Entfernung von den untersuchten Beständen, 
um genauere Angaben über die Ausprägung der Eichenmischwaldzeit 
und das Verhalten der Fichte in dem Gebiet zu erhalten. 

2. Die genauere Untersuchung mehrerer, nach dem Befund im Felde 
ungestérter Rohhumusprofile, da die Möglichkeit einer unkenntlich 
gewordenen Vermengung der Schichten bei der Begründung und Nutzung 
der Bestände und einer Verschleppung des Pollens etwa durch Regen- 
wasser eine Untersuchung darüber erheischt, wie weit der Pollengehalt 
der übereinander entnommenen Proben wirklich dem zeitlichen Nach- 
einander entspricht. 

3. Schließlich können wir der Ansicht von WERTH und Baas (S. 316, 
337), daß man aus dem Pollengehalt sichere Schlüsse auf die Zusammen- 
setzung der den Trockentorf bildenden Bestände ziehen könne, nicht 
zustimmen. Wenn sich auch der eigene Pollen eines Bestandes — sofern 
dieser überhaupt schon zur Blüte gelangt ist — im Rohhumus stark 
anhäufen dürfte, so wird Pollen doch leicht verweht, und es hängt ganz 
von der Ausdehnung der Bestände ab, ob in ihnen der eigene Pollen 
oder der Pollen der Nachbarbestände vorherrschen wird. Nur gründliche 
anatomische Untersuchungen der den Trockentorf bildenden Pflanzenreste 
(besonders Blatt- und Rinden-Reste, Wurzeln, Holz) können daher mit 
Sicherheit entscheiden, welche Holzarten und in welchem Anteil sie an seiner 
Bildung beteiligt waren. Wir haben daher die Proben auch in dieser Rich- 
tung untersucht und den Anteil der Fichte einerseits, des Laubholzes 
andrerseits im Trockengewicht bestimmt. 

Zur pollenanalytischen Untersuchung standen zunächst zwei kleine 
Bruchmoore zur Verfügung, von denen das eine am Südhang des Hils- 
kammes in der Abteilung 105, das andere in der Nähe der Wirtschaft 
Hainbruch in der Abteilung 59 (Hilsmulde) gelegen ist. 

Abb. 1 gibt das Pollendiagramm des zuerst genannten Quellmoores 
wieder, das an der Bohrstelle aus 145 cm stark zersetztem, über humos- 
tonigem Sand aufgewachsenem Bruchtorf bestand, der großenteils 
von der Erle, in den obersten 20 cm aber von der Fichte aufgebaut 
worden war. Das Moor liegt etwa !/,—2!/,km von den für die Unter- 
suchung der Rohhumusproben gewählten Beständen und trägt heute 
einen von Birken durchsetzen Fichtenbestand. Im humosen Sand herr- 
schen zunächst die Pollen des Eichenmischwalds und der Hasel. Mit 
dem Beginn der Moorbildung aber steigt die Erlenkurve stark an und 
bleibt bis in die obersten Moorschichten herrschend, in denen dann 
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zunächst die Birke und später die Fichte besonders hervortreten. Es 


handelt sich hier offenbar um den Einfluß der Bäume, die auf dem 
Moore stockten, und wir müssen vor allem von der Erlenkurve absehen, 


0 #_2 E “ 50 0 m U 23% 0 2% 
|» 
eh \ 








NZ 
7 
Y 
\7 


u. | ( 


NE 


N 





14 















































—- Pinus —- Betula —- Salix —0- Alnus —- Corylus 
—— Picea ee Fagus — Corpus —=- Eichenmischwald 
— Quercus ~~ Ulmus ARE EE tea Fraxinus 


Abb. 1. Pollendiagramm des Bruchmoors in Abt. 105. 
(51° 43° 40° n. Br., 9° 47’ 6. L. v. Gr.) 


wenn wir die Waldverhältnisse des Gebietes während der Bildungszeit 
des Moores betrachten wollen. Dann zerfällt das Diagramm deutlich 
in 2 Abschnitte, von denen der ältere, etwa bis 80 cm hinauf reichende 
durch die Vorherrschaft des Eichenmischwalds ausgezeichnet ist, in 
welchem zunächst neben der Eiche auch Linde und Ulme eine größere 


Planta Bd. 26. 20 
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Rolle spielen. Die Buche fehlt bis auf 2 Pollenkörner ganz, von der Fichte 
wurden im ganzen Bereich auch nur 3 Pollenkörner gefunden. Von 80 cm 
an aber breitet sich die Buche aus und ist jetzt in den meisten Proben 
häufiger als der Eichenmischwald, in dem fast ausschließlich die Eiche 
vertreten ist. Erst einige Zeit nach der Ausbreitung der Buche finden 
wir auch den Pollen der Hainbuche, während die Fichte bis zu einer Tiefe 
von 20 cm den meisten Proben noch völlig fehlt oder höchstens mit Werten 
unter 1% auftritt. In den obersten Schichten dieses Abschnittes wird 
in einzelnen Proben der Eichenmischwald, und zwar fast ausschließlich 
die Eiche selbst, wiederum häufiger als die Buche, und kurz darauf erfolgt 
dann bei gleichzeitigem Abfall der Erle ein kräftiger Anstieg der Fichte, 
der bis zu einem Fichtenwert von 64% in der obersten Probe führt. 

Ein Vergleich mit den zahlreichen aus Nordwestdeutschland vor- 
liegenden Pollendiagrammen lehrt, daß die Bildungszeit dieses Moores 
den größten Teil der Eichenmischwaldzeit und die darauf folgende 
Buchenzeit bis zur Gegenwart umfaßt. Mit aller Deutlichkeit tritt 
hervor, daß die Ausbreitung der Fichte erst in jüngster Zeit, lange nach 
der Ausbreitung der Buche, eingesetzt hat, und daß noch kurz vorher 
in einzelnen Proben der Pollen der Eiche häufiger gefunden werden 
kann als jener der Buche, wohl eine Folge ihrer früheren Begünstigung 
durch den Menschen. Das Diagramm fügt sich also völlig in den Rahmen 
unserer Kenntnisse von der nacheiszeitlichen Vegetationsentwicklung 
Deutschlands, widerspricht aber entschieden der von WERTH und Baas 
ihrem Diagramm gegebenen Deutung. Handelt es sich bei diesem wirklich 
um eine ungestörte Schichtfolge, so kann sie doch nur dem jüngsten 
Abschnitt der nacheiszeitlichen Waldgeschichte, also höchstens den letzten 
Jahrhunderten, nicht aber einem Zeitraum von 5000-7000 Jahren 
angehören. 

Das zweite Diagramm aus dem Moore beim Hainbruch stimmt mit dem ersten 
so weitgehend überein, daß wir glauben, auf eine Wiedergabe verzichten zu können. 
Auch hier wird die jüngste Förderung der Eiche gegenüber der Buche verzeichnet, 
die Ausbreitung der Fichte aber nur eben angedeutet. In allen älteren, eichen- 
zeitlichen und buchenzeitlichen Proben fehlt der Fichtenpollen entweder ganz oder 
erreicht bestenfalls 1,3%. Es geht also auch aus diesem Diagramm hervor, daß 
die Fichte dem Gebiet vor ihrer Einführung im 18. Jahrhundert wahrscheinlich 
vollkommen gefehlt hat. 

Zeigt nun schon ein Vergleich dieser Diagramme, daß die von WERTH 
und Baas vorgenommene Altersbestimmung der Trockentorfproben 
falsch sein muß, so scheint es doch wünschenswert, einige solcher Profile 
genauer zu untersuchen und die Brauchbarkeit der Pollenanalyse für 
ihre Altersbestimmung zu prüfen. Von 9 Profilen, die wir mit Unter- 
stützung von Herrn Forstmeister VoLGER an verschiedenen Stellen 
entnahmen, sei in Abb. 2 zunächst das Diagramm eines Profils aus einem 
73 Jahre alten Fichtenbestand erster Folge nach Laubholz (Buche, Eiche, 
Birke) der Abt.54b wiedergegeben. Hier fanden wir von oben nach unten: 
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0—7,7 cm Fichtenrohhumus bzw. -trockentorf, die obersten 3,5 cm locker und 
schwächer zersetzt, bei 6 cm besonders reich an Saugwurzeln der Fichte, zwischen 
6,7—7,7 em mit geringer Beimengung von Laubholzresten. 

7,7—9,5 cm Laubholztrockentorf, vorherrschend von der Buche gebildet, mit 
spärlichen Wurzelresten der Fichte. 

9,5—13 cm humoser Sand. 


Die Pollenanalyse ergibt im humosen Sand, im Buchenrohhumus 
und auch noch im untersten cm des Fichtenrohhumus eine völlige 








Abb. 2. Profil III (Abt. 54b, 73jähriger Fichtenbestand 1. Folge). Zeichen wie in Abb. 1, 
außerdem im Profil (links): Fichtenrohhumus waagerecht schraffiert; Laubholzroh- 
humus senkrecht schraffiert;- humoser Sand punktiert. Rechts (schwarz) Zahl der 

Fichtenspaltöffnung bezogen auf die B 11 








Vorherrschaft des Buchenpollens, neben welchem nur noch die Birke 
in einigen Proben eine etwas grôBere Rolle spielt. Die Fichte fehlt 
zunächst noch ganz oder ist nur mit 0,7—2% vertreten. Dann tritt 
aber im Fichtenrohhumus ein steiler Anstieg der Fichtenkurve ein, 
der zu einer immer stärker betonten Vorherrschaft des Pollens dieser 
Holzart führt. Gleichzeitig werden auch die Spaltöffnungen des Baumes 
im mikroskopischen Bild häufig 1. 

Das Ergebnis der Pollenanalyse steht also mit dem stratigraphischen 
Befund in befriedigendem Einklang. Es zeigt, daß der größere Teil der 
Rohhumusschichten in der jüngsten „Fichtenzeit“, ein geringerer in der 
vorangehenden ,,Buchenzeit“ gebildet wurde. Die Zusammensetzung 





1 Spaltöffnungen der Kiefer, die WerrH und Baas auch als Bestandteil der 
Rohhumusschichten vermuten (S. 335), wurden von uns niemals gefunden. 
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17jähriger Fichtenbestand 





105jähriger Fichtenbestand 1. Folge nach 
Abt. 30/12, 


Laubholz. Profil IV, Abt. 54a, 106jähriger Fichtenbestand 1. Folge 


nach Laubholz. Profil IX, 





Zeichenerklärung s. Abb. 1 und 2. In den Diagrammen sind nur die 


2. Folge nach 100jährigem Fichtenbestand 1. Folge und Laubholz. 
Kurven für Buche, Fichte, Birke und Eiche eingetragen. Alle anderen Arten sind von sehr geringer Bedeutung, 


Abb. 3. Profil I, Abt.51, 
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darunter am häufigsten noch die Kiefer. 


der Rohhumusschicht spiegelt sich aber in den Pollenkurven begreiflicher- 
weise nicht genau wieder. Denn Fichtenwurzeln bilden, offenbar durch 
nachträgliches Eindringen, den Hauptbestandteil einer Schicht, in der noch 


der Buchenpollen herrscht. 
Man könnte vielleicht auch er- 
warten, daß der Fichtenpollen 
später in Erscheinung tritt 
als die Spaltöffnungen und 
Nadelreste, da der Bestand 
ja erst nach einiger Zeit blüh- 
reif wird. Dies ist nicht der 
Fall und könnte vielleicht durch 
eine geringe Verschleppung des 
Fichtenpollens mit dem Regen- 
wasser in tiefere Schichten er- 
klärt werden. Eine wesentliche 
nachträgliche Verschleppung 
des Fichtenpollens in den Roh- 
humusschichten kommt aber 
offensichtlich nicht in Frage’. 

Zwei weitere in Fichten- 
beständen erster Folge ent- 
nommene Profile bestätigten 
diese Ergebnisse völlig. Wir 
begnügen uns daher damit, 
in Abb. 3 (I, IV) eine verein- 
fachte Darstellung der Dia- 
gramme wiederzugeben. Eine 
Erörterung erübrigt sich wohl. 

Schwieriger liegen die Dinge 
bei der Untersuchung von Roh- 
humusschichten aus Fichten- 
beständen 2. Folge, wie sie 
WerTx und Baas verwendet 
haben. Hier muß man mit der 
Möglichkeit rechnen, daß bei 
der Rodung der Stöcke des 
ersten und der Begründung 


des zweiten Bestandes eine Vermengung der obersten Bodenschichten 
erfolgte, die nicht leicht kenntlich zu sein braucht. Doch kann man 


1 Für die Annahme von WERTH und Baas (S. 343), daß sich die Schließzellen 
der Spaltöffnungen in den Rohl hicht 


schneller zersetzen als die Pollen- 









körner, fanden wir keine Bestätigung. 


Das Alter der Trockentorfschichten im Hils. 999 


wohl auch hier ungestérte Stellen finden. So entnahmen wir 2 Profile 
aus der von WERTH und Baas genannten Abt. 30, Fläche 12, einem 
jetzt 17jährigen Fichtenbestand 2. Folge. Die Rohhumusdecke war 
hier besonders mächtig und verfestigt (13 bzw. 10,5 em) und bestand, 
soweit die größeren, strukturierten Reste darüber Auskunft gaben, 
ausschließlich aus solchen der Fichte. Wir begnügen uns damit, eben- 
falls in Abb. 3 eines dieser Profile wiederzugeben (IX). Es zeigt in 
den untersten 3cm noch die Vorherrschaft der Buche; wahrscheinlich 
handelt es sich hier also doch um einen alten Laubholzrohhumus, der 
nachträglich ganz von Fichtenwurzeln durchsetzt wurde, ähnlich dem 
‚„Verdrängungstorf‘‘ der Moore. 
Die oberen 10 cm werden aber 


M. 
auch im Diagramm ganz von 2 Q _ 20 % 100 _100 _ 200 300 
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Abb. 4. Profil VI, Abt. 63, 112jahriger Buchenbestand. Profil VII, Abt. 63, 38jähriger 

Fichtenbestand 2. Folge nach 65jährigem Fichtenbestand 1. Folge mit etwas Buche, vorher 

Laubholz. VI und VII 45 m voneinander entfernt. Nur die Kurven für Buche, Fichte, 
Kiefer und Birke eingetragen. 





der Fichte beherrscht. Die Birke ist in diesem und in dem anderen, 
nicht wiedergegebenen Profil nur in geringerer Menge vertreten, dafür 
ist in beiden die Kiefer etwas häufiger und ebenso die Eiche, die 
allerdings auch in den untersten Proben nicht über 10% hinausgeht. 
Trotzdem die Proben von WERTH und Baas aus dem gleichen Be- 
stand stammen sollen, haben wir weder hier noch sonst in einem Profil 
die hohen Eichenwerte finden können, die diese Verfasser angeben. 
Doch mögen eichenreiche Grundproben da und dort, wenn auch seltener, 
im Gebiet vorkommen. 

Wir haben weiterhin auch 2 Profile an den beiden Bodeneinschlägen 
entnommen, die VOLGER bei der Jägerlinde herstellen ließ und als Beweis 
einer starken Bodenauslaugung unter Fichtenrohhumus ansieht. Seine 
Beschreibung ist bei WERTH und Baas (S.334 und VoLGER 1936 b) wieder- 
gegeben, wir können auf sie verweisen. Abb.4 zeigt die beiden ver- 
einfacht dargestellten Diagramme, von denen das erste aus dem 3 cm 
mächtigen Rohhumus des 112jährigen Buchenbestandes stammt!, in 
dem sich nur ganz selten auch eine Fichtennadel findet, während das 
zweite aus dem 6,2 cm mächtigen, von spärlichen Blatt- und Knospen- 
schuppenresten der Buche durchsetzten Fichtenrohhumus gewonnen 


1 Also von einer Stelle mit verhältnismäßig mächtiger Rohhumusschicht! 











300 F.Firbas und F. Broihan: 
wurde, der sich in 45 m Entfernung in einem 38jährigen Fichtenbestand 
2. Folge gebildet hat. Die Diagramme sind dadurch bemerkenswert, 
daß sie sich nur sehr wenig unterscheiden. In beiden herrscht die Kurve 
der Buche, in dem ersten freilich in etwas höherer Lage. Der Fichten- 
bestand hat sich also mit seiner geringen und erst spät einsetzenden 
Pollenbildung gegen die Pollenzufuhr der Buche aus der Nachbarschaft 
nicht durchsetzen können. So sind die Diagramme ein eindringliches 
Beispiel dafür, daß man aus der vorherrschenden Pollenart keine sicheren 
Schlüsse auf die rohhumusbildende Holzart ziehen kann. Daß die Roh- 
humusbildung fast ausschließlich in die jüngste ,,Fichtenzeit“ fallen muß, 
vermag die Pollenanalyse freilich auch hier nachzuweisen. 

Schließlich haben wir noch 2 Profile untersucht, die offensichtlich gestört 
waren. Die Durchmischung der Schichten machte sich einerseits durch einen be- 
trächtlichen Anteil von Sand im Rohhumus, andererseits durch geringere Gegen- 
sätze in den Buchen- und Fichtenwerten der einzelnen Schichten geltend. Auf eine 
Wiedergabe der Diagramme glauben wir verzichten zu können, da sie nicht mehr 
zeigen, als was nach dem bisher Gesagten selbstverständlich ist. Auch auf einige 
Gesetzmäßigkeiten in der Verteilung der Nichtbaumpollen und der Rhizopoden, 
die sich bei der Untersuchung ergaben, möchten wir hier nicht eingehen, da sie 
für die Fragestellung unwesentlich sind, ebensowenig auf die bekannte Überver- 
tretung des Kiefernpollens, die auch in diesem Gebiet deutlich wird. Die Zähltabellen 
stehen Interessenten natürlich gerne zur Verfügung. 

Werra und Baas haben auf S. 337 die Meinung ausgesprochen, daß 
der weitaus überwiegende Teil des gesamten Trockentorfs im Hils 
auf vorherrschende Laubholzbestände zurückgeht. Daß diese Meinung 
irrig ist, ergibt sich ohne weiteres aus den mitgeteilten Diagrammen. 
Es schien uns aber wünschenswert, den Anteil von Laubholz und Nadel- 
holz an der Rohhumusbildung auch gewichtsmäßig zu bestimmen. Wir 
gingen dabei so vor, daß wir die Profile in Schichten gleichmäßigen 
Aussehens zerlegten, von denen jeweils Flächenstücke von 1 qdm Größe, 
seltener kleinere Stücke, bei 104° getrocknet, eine Parallelprobe aber einer 
Bestimmung der Pflanzenreste unterzogen wurde. Die Ergebnisse ver- 
zeichnet die folgende Tabelle (Tabelle 1). Die Genauigkeit der Zahlen 
ist dabei natürlich dadurch beschränkt, daß der Anteil der Holzarten nur 
auf Grund der größeren, strukturierten und daher bestimmbaren Reste 
angegeben werden kann. 

70 bis fast 100% des Trockengewichtes der Rohhumusschichten gehen 
also an den untersuchten Stellen auf die Fichte zurück, im äußersten Fall 
30%, meist aber viel weniger, auf das Laubholz, und zwar wohl fast 
ausschließlich auf die Buche. Es hat also im Hils sicherlich auch schon 
in den Laubholzbeständen, die den Fichtenbeständen vorangingen, eine 
deutliche Rohhumusbildung begonnen. Sie stammt an den untersuchten 
Stellen, soweit sich die Laubholzreste näher bestimmen ließen, fast allein 
von der Buche. Hohe Birken- und Ericaceenwerte (Calluna) deuten 
dabei öfters darauf hin, daß die Bestände z. T. ziemlich durchlichtet waren. 
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Tabelle 1. Trockengewicht des Auflagehumus auf 1 qdm Fläche. 























Profi! | Mäshtig- | Anteilder | Antell der | Anteil der 
keit in | Fichte in | Lowbhdlete | Fichte in Bestand 
Nr. cm g g % 
II 9,5 130,5 55,8 70,0 Abt. 54b, Fichte 1. Folge, 
10,5 | 147,3 29,0 83,5 | Abt. 54a, "hones 1. Folge, 
V 8,0 164,8 — 100 Abt. 32, Fichte 2. Folge, 
VII 6,2 65,3 10,0 86,8 Abt. 6 Fiche 2. Folge, 
VIII 10,5 198,0 — «100 Abt. I Richie 2. Folge, 
Ix 13,0 206,1 — 100 Abt. 30/12, ehe 2. Folge, 
VI| 25 ni 43,0 so Abt. 63, oro 112jährig 


Die Anpflanzung der Fichte aber hat die Rohhumusbildung außerordentlich 
gefördert und die mächtigen Rohhumuslagen, die sich in den Beständen 
dieses Baumes finden, gehen zum größten Teil erst auf ihn zurück. Eine 
genauere Untersuchung kann hier also nur das bestätigen, was schon 
der erste Augenschein als kaum zweifelhaft erscheinen läßt. 

Halten wir dem nun nochmals gegenüber, was sich durch eine Aus- 
wertung der Pollenanalyse über das Alter der Rohhumusschichten 
sagen läßt, so besteht jedenfalls kein Grund, eine kritische Anwendung 
der Methode in dieser Richtung abzulehnen. Denn auch aus unseren 
Diagrammen geht ohne Ausnahme hervor, daß die Bildung des größten 
Teiles der Rohhumusschichten während der ,,Fichtenzeit‘‘, also seit der 
Einführung der Fichte während des letzten Jahrhunderts (nach 1800) 
erfolgt sein muß. Die Bildung der älteren Rohhumusschichten aber wird 
durch sie in die „Buchenzeit‘ verlegt, könnte danach also, waldgeschicht- 
lich betrachtet, freilich einem langen, sicher 2 Jahrtausende umspannen- 
den Zeitraum angehören. Denn die Pollenspektren der ältesten Schichten 
können sowohl den älteren wie den jüngsten von der Buche beherrschten 
Abschnitten der Pollendiagramme entsprechen. Doch liegt natürlich 
nicht der geringste Grund vor, die Bildung dieser untersten, wenig 
mächtigen, oft kaum mehr vorhandenen Laubhvlzschichten weiter in 
die Vergangenheit zurückzuverlegen, als höchstens 1—2 Jahrhunderte 
vor der Einführung der Fichte. Die Angabe, daß die Trockentorfbildung 
im Hils 5000—7000 Jahre vor der Gegenwart begonnen habe und dement- 
sprechend sehr langsam fortgeschritten sei, entbehrt also jeder stichhaltigen 

Wert und Baas haben auch an anderen Stellen Deutschlands 
Rohhumusschichten mit ähnlichen Ergebnissen untersucht wie im Hils. 
Es mag sein, daß sich darunter auch ältere Schichten befinden. Da wir 
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aber eine Nachuntersuchung, die wünschenswert wäre, nicht vornehmen 
konnten, möchten wir auf eine weitere Kritik verzichten. 

Es wird niemand bezweifeln können, daß man den beiden Verfassern, 
deren Arbeit wir hier einer ablehnenden Kritik unterzogen, bereits 
wertvolle vegetationsgeschichtliche Beiträge verdankt. Vielleicht dürfen 
wir gerade aus diesem Grunde hoffen, daß der Irrtum, der ihnen unter- 
laufen ist, auch andere darüber aufklärt, daß eine kritische Anwendung 
der Pollenanalyse nicht ganz einfach ist, eine unkritische aber außerordent- 
lich irreführend sein kann, nicht zuletzt dort, wo eine Verknüpfung 

i ichtlicher Untersuchungen mit Fragen der Wirtschaft 
oder auch der Vorgeschichte und Siedlungsgeschichte ein besonderes Maß 
von Verantwortung erheischt. 
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UBER DIE VERANDERUNG DER BIOCHEMISCHEN 
EIGENSCHAFTEN DER HEFEN BEIM WASCHEN“. 


Von 
G. MEDWEDEW und A. CHOMITSCH. 
Moskau Leningrad 
(Eingegangen am 5. November 1936.) 


Einem von uns (MEDWEDEW) gelang die Entdeckung, daß beim 
Waschen von lebenden unverletzten Hefezellen mit Wasser sich physio- 
logisch-aktive Substanzen auswaschen lassen, welche stark lichtbrechend 
sind und die Quellung von Zellen im Wasser erhöhen ?. Die vorliegende 
Arbeit befaßt sich mit der weiteren Erforschung dieser Erscheinung. 

Zunächst überprüften wir den Einfluß des Waschens auf die Hefen 
in großem Maßstab. Die Hefen erhielten wir aus der Brauerei ,,Stjenka 
Rasin‘“, direkt aus der Betriebswanne, wo sie vorübergehend aufbewahrt 
wurden. 0,5kg der im Laboratorium ausgepreßten Hefen gelangen 
zur Aufbewahrung unter Leitungswasser bei 10—14°C während 7 bis 
9 Tagen. Bei der Portion B wurde das Wasser 1—2mal pro 24 Stunden 
durch Dekantation gewechselt, bei der Kontrollportion A nur am An- 
fang und am Ende der Aufbewahrung. Die Hefen B wurden also im Ver- 
gleiche zu A mit einem Wasserüberschuß von 40—50 Litern gewaschen. 
Nach Beendigung der Aufbewahrung wurde das Wasser entfernt, die 
Hefen wurden ausgepreßt und gelangten dann zur Untersuchung. Die 
Gärung erfolgte in Bierwürze von 11° Balling; die Versuche wurden 
durchgeführt entweder in großen, 2 Liter fassenden Zylindern bei 4—6° C 
oder in 80 ccm Bierwürze fassenden, mit einem Meısseschen Ventil 
versehenen Kolben bei 14—15°C. Kontrolliert wurde die Gärung in 
den Zylindern durch die Angaben des Balling, in den Kolben dagegen 
nach der Kohlensäureausscheidung durch Wägung; am Ende der Ver- 
suche wurden außerdem Bestimmungen des Zuckers, des Alkohols und 
des Säuregrades vorgenommen. Nach Beendigung der Gärung in den 
Zylindern wurde die Hefe, die sich um das 6—7fache vermehrt hatte, 
gesammelt, ausgepreßt und gewogen; nach Bestimmung des Trocken- 
gewichtes und der Gärkraft wurde die übrige Masse der Hefe wieder zur 
Vermehrung und Gärung in den Zylindern mit der Bierwürze verwendet. 
Wir konnten auf diese Weise den Einfluß des Waschens an mehreren 


1 Auszug aus einem unveröffentlichten Bericht über ein vom Institut für Nah- 
rungsmittelindustrie der UdSSR. gestelltes Thema: „‚Über Veränderung der bio- 
chemischen Eigenschaften der Unterhefen durch Regelung der Bedingungen ihrer 
Aufbewahrung‘‘, dessen Bearbeitung in den Jahren 1930—1932 im Laboratorium 
für Pflanzenphysiologie und -biochemie der Akademie der Wissenschaften der 


UdSSR. erfolgte. 
2 Vorträge der Akademie der Wissenschaften der UdSSR., 8S, 12. 1930. 
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Zellgenerationen verfolgen. Aus dem groBen Material sei hier nur ein 
Versuch angeführt: 





Versuch Nr. 3. 


Die Hefen wurden 7 Tage lang unter Wasser bei 14° C aufbewahrt; durch die 
Portion A wurden 10 Liter, durch die Portion B 52 Liter auf 1 kg Trockenhefe 
durchgeleitet. Die Garung er- 
folgte in 2,5 Litern Bierwiirze 
Angaben des Balling ’ 
bei 4°C während 3 Tagen. 




















Ausgangs- 2 T 
wert > | 2 Ep Wir sehen also, daß die 
A. Kontrollhefe . . 1,0 4,1 3,6 Versuchshefe anderthalb- 
B. Versuchshefe . . 11,0 5,1 4,2 mal langsamer gärt als die 


Kontrollhefe.  Dieselben 
Hefen gelangten im Parallelversuch in Kolben mit Meısseschen Ven- 
tilen zur Gärung. Verschiedene Hefemengen gaben folgende CO,- 
Mengen in Gramm wäh- 
Hefe ing rend 48 Stunden (neben- 

0,5 | 10 | 1,5 | 2,0 stehende Tabelle). 


Es ist von Interesse, 
B. Vorsuchshefe. : | 0.05 | 012 | 048 | 058 daß die Wirkung der Be- 
handlung desto schärfer 
hervortritt, je geringer die Hefekonzentration in dem Garungsgemisch ist. 
Derselbe Versuch mit Hefen, die einen Vermehrungs- und Gärungszyklus 
, x in großen Zylindern durch- 
er 0 am Gramm gemacht hatten (neben- 

. stehende Tabelle). 









































tha Und endlich derselbe 
10 u Versuch mit denselben 
A Rested... 1,03 1,33 Hefen, nach einem wei- 
B. Versuchshefe . . 0,92 1,25 teren Gärungs- und Ver- 
mehrungszyklus in großen 
Kohlensäureausscheidung in Gramm Zylindern (nebenstehende 
während 120 Stunden. 
Tabelle). 
Hefe in g 


Diese Befunde zeigen, 
0,5 1,0 1,5 daß das Waschen mit 


A. Kontrollhefe. . . | 0,72 | 1,00 | 1,41 Wasser eine sicher nega- 
B. Versuchshefe . . | 0,51 | 1,03 | 1,37 tive Wirkung ausübt, wo- 

bei diese Wirkung sich auf 
mehrere Generationen PROB WER] Letzteres Phänomen erklärt sich unseres 
Erachtens dadurch, daß die Synthese der mit Wasser auswaschbaren Bio- 
katalysatoren, die für die Erhaltung der normalen Aktivität der Hefe- 
zellen notwendig ist, in den Versuchshefen nicht rascher vor sich geht 
als in den Kontrollhefen. Da aber die neuen Hefezellen in den Ver- 
suchshefen bei der Sprossung aus der Mutterzelle eine herabgesetzte 
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Menge der Biokatalysatoren erhielten, so erklärt sich dadurch auch 
die dauernde Erhaltung der Wirkung unserer Behandlung. 

Nach Bestätigung des von uns entdeckten Phänomens in großem MaB- 
stab und in Dauerversuchen (die sich schon den Betriebsverhältnissen 
näherten), gingen wir zu einer eingehenden Laboratoriumsuntersuchung 
über. Wir arbeiteten mit destilliertem Wasser und bei 30°C; die Hefen 
wurden auf der Nutsche während höchstens 6 Stunden gewaschen ; 
die Menge der Waschwässer erreichte 6,5 Liter auf 10 g Trockengewicht. 
Zum Vergleiche sei darauf hingewiesen, daß in Untersuchungen über 
das ,,Bios“-Problem die Anwendung von höchstens 200 Zellen auf 
1 cem flüssigen Mediums als normal gilt. Wir nahmen dagegen um 
Zehntausende von Malen geringere Wassermengen. Die von uns er- 
haltenen Effekte müßte man also um ein Vielfaches vermehren, um sie 
auf das Bios-Problem anwenden zu können. Die Gärkraft wurde be- 
stimmt an Saccharoselösungen in Kolben mit Meısseischen Ventilen 
bei 14—15°C. In dem nachstehend angeführten Versuche wurde ein 
Teil der Hefe nach dem Auswaschen zur Vermehrung in der Bierwürze 
belassen, die Gärenergie wurde erst später bestimmt. Ein anderer Teil 
der Hefe gelangte sofort zur Untersuchung. 


Versuch Nr. 5. 


Hefe des IV. Zyklus wurde in der Brauerei 4 Tage lang unter Wasser aufbewahrt. 
Auspressung im Laboratorium und Waschung mit destilliertem Wasser bei 30° C. 
Durch 10 g Rohhefe wurden folgende 











Wassermengen in folgenden Zeiten Kohl heidung ing 
durchgeleitet: K:0,1 Liter in 10Min.; 
0,1—1,5 Liter in 50 Min.; 0,2—2,5 K | 01 | 02 | 03 





Liter in 110 Min. und 0,3—6,5 Liter 














Wasser in 6 Stunden. Proben von In 24 Std. | 0,76 | 0,73 | 0,66 | 0,60 
je 0,2g Trockengewicht wurden so- in 23 Bad - = = = 
fort in 80 ccm einer 10 %igen Saccha- 173 164 154 145 


roselösung zur Bestimmung der Gär- 
aktivität gestellt. 

Man sieht, daß der Grad des Waschens die Gärung sicher beeinflußt. 
Dieselben Hefen gelangten zur Vermehrung in Bierwürze. Im Laufe 
von 5 Tagen vermehrten sie 
sich um das 6—7fache, wur- Kohl heidung in g 
den dann ausgepreßt und Kontrollhefe | Versuchshefe 0,3 
auf ihre Garkraft in der- 
selben Weise, wie vorstehend In 48 Std. | 1,05 und 1,02 | 0,79 und 0,88 
angegeben, gepriift. 

Die Wirkung der Waschung blieb also auch nach einer starken Ver- 
mehrung erhalten. Zum Vergleich untersuchten wir auch den Einfluß 
der Aufbewahrung von Hefen unter Wasser während 5 Tagen bei 5° 
und 15°C. 20g Preßhefe gelangten zur Aufbewahrung in 100 cem 
destillierten Wassers im Zimmer oder Eiskeller. Nach 5 Tagen wurde 
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das Wasser abgegossen, die Hefen auf einer Nutsche abgesaugt und auf 
ihre Gärkraft untersucht. Auf diese Weise wurden sowohl Kontrollhefen 
als auch Versuchshefen bearbeitet. Die Gärungsbedingungen blieben die- 
selben wie vorstehend; die Kohlensäureausscheidung wurde in Gramm 
pro 24 Stunden bestimmt. 

Versuch Nr.6. 


Hefe des II. Zyklus wurde in der Brauerei 2 Tage lang aufbewahrt und ge- 
langte zur Bearbeitung im Laboratorium ohne Auspressung. Durch 10g Hefe 
wurden folgende Mengen Wasser bei 30° durchgeleitet. K: 0,1 Liter in 10 Min.; 
0—4,5 Liter in 390 Min. 


Hefemenge: je 0,8g auf 80 Kubikzentimeter 10%iger 
Zuckerlösung. CO, in Gramm. 

















Ohne Aufbewahrung 5 Tage bei 5°C Bei 15°C 
Kontrollhefe . . . . 0,47 und 0,48 0,39 und 0,40 0,35 und 0,36 
Versuchshefe O . . 0,39 und 0,39 0,32 und 0,34 0,27 und 0,27 


Die Aufbewahrung gab also sowohl bei 5° C als auch bei 15° C einen 
starken negativen Effekt; der Effekt der Auswaschung blieb aber un- 
verandert. Die Aufbewahrung wirkt also anders als Auswaschung mit 
Wasser. Diese Wirkung bezeichnen wir nachstehend mit dem Terminus 
„Altern“. Vielleicht kommt es beim Auswaschen und bei der Aufbewah- 
rung zum Absterben eines Teiles der Zellen und zur Erschépfung der 
übrigen ? ' 

Wir verglichen die Anzahl der lebenden Zellen in der Kontrollhefe, 
der gewaschenen und der „alten“ Hefe durch Aussaat in PErrische 
Gläser mit Bierwürze-Gelatine als Nährboden und Zählung der innerhalb 
einiger Tage (späteres Wachstum blieb aus) gebildeten Hefekolonien. 
Diese Methode gibt stets eine unvollständige Anzahl der lebenden Zellen, 
aber für uns war in diesem Falle der Vergleich der verschiedenen Hefen 
von Belang. Zur Aussaat nahmen wir Reinkulturhefen, die wie vorstehend 
beschrieben behandelt worden waren, und zwar je 5 Gläser, wobei jedes 
Glas eine Aussaat von 220 Zellen erhielt. Die Zählung der Kolonien 
ergab folgendes: 














Zahl der Kolonien Mittel 
ree oe re act L PT à 102, 106, 122, 143, 114 117 
O: Gewaschene Hefe. . . : . . . . . 121, 124, 94, 96, 92 105 
C: Bei 170°C aufbewahrte Hefe . . . 128, 130, 139, 142, 148 137 


Die Betrachtung der Ziffern zeigt, daB zwischen den behandelten 
Hefen und den Kontrollhefen größere Unterschiede in bezug auf den 
Prozentsatz der lebenden Zellen nicht bestehen. Tote Zellen haben wir 
unter dem Mikroskop kein einziges Mal beobachtet. 
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Die Frage der „Erschöpfung“ der Zellen lösten wir durch direkte 
Bestimmung der Trockenmasse einer einzelnen Zelle. Zur Untersuchung 
gelangte eine Hefemenge, deren Gehalt an Trockensubstanz 0,1 g betrug; 
diese Menge wurde in 300 ccm angesäuerten Wassers suspendiert. Die 
Zählung der Zellen erfolgte in der Tuomaschen Zählkammer. Die an- 
geführten relativen Daten enthalten die Zellzahlen auf ein großes Quadrat 
der Zählkammer. Die Fehlergröße der Methode beträgt bekanntlich 
mindestens 5%. 


Dieselben Hefen wie in dem vorangehenden Versuche. 








Mittlere 
Zellzahl 
BEP SEEN, A Ve? Ss 115, 138, 120, 131, 114, 147, 125 
156, 113, 121, 92, 147 
O: Gewaschene Hefe . . . : . . .| 113, 129, 109, 116, 148, 131 124 
C: Bei 17°C aufbewahrte Hefe . .| 115, 135, 120, 146, 135, 119 128 








Die Trockensubstanz einer einzelnen Zelle ist also in allen Fällen 
durchschnittlich die gleiche. Ein beträchtlicher Aufbrauch der organischen 
Substanz läßt sich also nicht verzeichnen. 

Es fragt sich nun, welches sind die Biokatalysatoren, die beim Aus- 
waschen mit Wasser aus den lebenden Zellen entfernt werden? Was 
geht mit ihnen bei dem Altern der Hefen vor sich ? 

Einer von uns (MEDWEDEW) nahm vor einigen Jahren an, daß aus 
den lebenden Zellen das sogenannte ‚‚Bios‘‘ mit dem Wasser ausgewaschen 
wird. Spezifisch für das Bios gilt sein Einfluß auf die Vermehrungs- 
energie der Hefezellen. Wir bestimmten die Vermehrungsenergie unserer 
Hefen nach der Geschwindigkeit des Anwachsens der Zellzahl in der Bier- 
würze und in dem synthetischen Medium nach KLöcker (88,5 g destillier- 
ten Wassers, 0,2 g MgSO,, 1,0 g Pepton, 0,3 g KH,PO,, 10 g Saccharose). 
Wir nahmen Suspensionen mit einem Gehalte von 16—40 Zellen auf 
das große Quadrat der Zählkammer (entsprechend etwa einer Million 
Hefezellen in 1 ccm der Nährlösung). Diese Mengen sind um Zehntausende 
von Malen größer als es in den Untersuchungen über das Bios-Problem 
üblich ist. Die von uns erhaltenen Effekte müssen wir also, um sie mit 
den Ergebnissen anderer Forscher vergleichen zu können, um viele 
Male vergrößern. Zur Untersuchung gelangte die Reinkultur der Bier- 
hefe aus der Brauerei ,,Stjenka Rasin“. 


Versuch Nr. 7. 


2g Hefe wurden in der Nutsche bei 30°C mit 1 Liter destillierten Wassers 
während 2 Stunden gewaschen. Die Vermehrung erfolgte bei 15°C. Zählung der 
Zellen in der Kammer. 


























Bea ite ar 16 32 
Gewaschene Hefe . . . . 16 16—19 16 16—18 














Derselbe Versuch, aber mit 24stündiger Vermehrung. 
Bierwürze Kıöckersches Medium 
Ausgangszahl| nach 24 Std. | Ausgangszahl | nach 24 Std. 
































DE ETP 30—32 210—240 31—32 240 
Gewaschene Hefe . . . . 35 150—180 35 200 
Dieselbe Versuch dnung mit dauernder Vermehrung in KrLöckerschem 
Medium: 
A Nach 5 Std. 10 Sta. 20 Sta. | 168 Sta. 
Kontrolle. . . . . 28 78—100% 75—80 | 140—150 2400 
keimende Zellen 
Gewaschene Hefe 24 25—40% 45—48 75—80 1600 
keimende Zellen 

















Man sieht aus diesen Befunden, daß die Vermehrungsenergie der ge- 
waschenen Zellen eine viel geringere ist als bei den Kontrollzellen, 
wobei dieser Effekt sich in der Bierwürze und im synthetischen Medium 
gleichbleibt. Versuchen wir die Größe des erhaltenen Unterschiedes der 
Vermehrungsenergie quantitativ zu bewerten, so müssen wir sie etwa 
gleich 2 annehmen, insofern die gewaschenen Hefen erst nach 20 Stunden 
dieselbe Vermehrung zeigten, wie die Kontrollhefen nach 10 Stunden. 

Wie verhält sich nun der enzymatische Apparat der Hefen bei dem 
Waschen der Zellen mit Wasser ? Welche Vorgänge spielen sich bei dem 
„Altern“ der Zellen ab? 

Wir trockneten bei 28—30° C eine Reihe von Portionen von Rein- 
kulturhefen: K: frische Preßhefen, die uns als Kontrolle dienten, O: die- 
selben Hefen, aber nach Auswaschung mit Wasser bei 30° C und C: Hefen, 
die bei 17° C unterm Wasser 5 Tage lang aufbewahrt wurden. Die Garung 
erfolgte bei 14°C in etwas modifizierten Haypuckschen Apparaten; die 
Kohlensäure wurde beim atmosphärischen Druck ohne Reduktion re- 
gistriert. Zur Illustration sei der Versuch Nr. 10 angeführt. 


Je 1,0 g Trockenhefe in 20 ccm einer 














In 24 Std. | In 72 Std. 40%igen Saccharoselösung gaben die neben- 
be a stehende CO,-Ausscheidung in Kubikzenti- 

K | 13 44,5 ME 
0 3,5 10,0 Diese Zahlen zeigen eine starke Ab- 
Cc 14 46,5 schwächung des enzymatischen Appa- 
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rates der Hefen durch die Auswaschung; das Altern der Zellen zeigte 
dagegen keinen Einfluß auf die Aktivität des enzymatischen Gärungs- 
apparates der Hefen. Dieses Ergebnis ist außerordentlich interessant; 
es zeigt erstens, daß der Mechanismus des ‚Alterns‘‘ ein anderer ist 
als die Verarmung an Biokatalysatoren, und daß die Intensität der 
Gärung der lebenden Zellen der Anzahl der in den Zellen vorhandenen 
aktiven Enzymteilchen nicht proportional ist. Das Waschen mit Wasser 
führt dagegen ganz sicher zur Verarmung der Hefezellen an den Bio- 
katalysatoren der Gärung. 

Wir stellten eine weitere Versuchsreihe mit denselben trockenen 
Hefen zur Bestimmung ihres Gehaltes an dem sogenannten Z-Faktor an. 
Die Schwierigkeit dieser Untersuchung liegt in der Auffindung solcher 
Gaben des Hefenextraktes, deren Effekt schon genügend, aber noch nicht 
maximal wäre. Nur in diesem Falle ist man in der Lage, die Menge des 
Biokatalysators nach der Gärungsgeschwindigkeit zu messen. Die Bio- 
katalysatoren wurden aus den Trockenhefen durch Stehen mit Wasser 
extrahiert und in Form abfiltrierter Extrakte angewandt. Zur Illustration 
sei hier ein Versuch angeführt: 


Versuch Nr. 13. 

Extrakt aus 4g Trockenhefe (s. vorstehend) in 50 ccm destillierten Wassers 
bei 13°C während 24 Stunden; im Versuch wurde das Filtrat verwendet. 0,10 g 
frischer Reinkulturhefe in 80 ccm einer 10%igen Saccharoselösung mit Zugabe 
verschiedener Mengen verschiedener Extrakte. 


























Ohne Extrakt 2ccm Extrakt 5 cem Extrakt 
24 | 48 | 120 24 | 48 | 120 24 | 48 | 120 
Stunden Stunden Stunden 
Sorte K: | 0,02 | 0,16 | 0,58 | 0,10 | 0,30 | 1,20 
der Hefe | 0:00 | oss | 0,12 | 0: | 0,02 | 0,07 | 0,31 | 0,03 | 0,17 | 0,88 








Die Daten zeigen, daß die gewasehene Hefe im Vergleich zu der 
Kontrollhefe an dem Z-Faktor etwa um 2mal ärmer geworden ist. 

Fassen wir die Ergebnisse unserer Versuche zusammen, so gelangen 
wir zu dem folgenden Schlusse: Durch wiederholtes Auswaschen mit Was- 
ser kann man aus den lebenden unverletzten Hefezellen einen beträcht- 
lichen Teil der darin enthaltenen Biokatalysatoren extrahieren, was 
zur Herabsetzung der Gärungs- und Vermehrungsenergie der Hefen 
führt. Ein Vergleich der quantitativen Veränderungen: der Gärungs- 
energie der lebenden Hefen, der Vermehrungsenergie der lebenden 
Hefezellen, der Gärenergie getrockneter Hefen und schließlich des 
Gehaltes der Hefen an dem Biokatalysator Z, führt uns zu der Schluß- 
folgerung, daß in allen diesen Fällen wahrscheinlich dieselben Sub- 
stanzen wirksam sind. Die Qualifizierung dieser Substanzen durch 
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den Ausdruck ,,Bios oder „Faktor Z“ wird abhängen von der zu 
untersuchenden Eigenschaft der Hefen. Wir sind geneigt, den ersten 
Platz der Gärungsenergie einzuräumen, die Vermehrungsenergie aber 
als sekundär zu betrachten; die von uns untersuchte Erscheinung 
formulieren wir deswegen als Auswaschung des Biokatalysators Z. 
Die Veränderungen der Hefen beim ‚Altern‘, die sich im Absinken der 
Gärungs- und Vermehrungsenergie der Zellen ausdrücken, haben eine 
andere Grundlage; die Biokatalysatoren der Hefe bleiben dabei un- 
berührt. Die Aufklärung der chemischen Natur der aus den lebenden 
Hefezellen mit Wasser extrahierbaren Biokatalysatoren, sowie des Mecha- 
nismus des „Alterns‘‘ der Hefen, bleibt weiteren Untersuchungen vor- 
behalten. 

Nach Abschluß dieser Arbeit ist noch die Untersuchung von Myrpicx !, der die 
Wirkung des Biokatalysators Z auf Trockenhefe nachweisen konnte, und auch 
die Arbeit von H. Euer und H. Larsson ? über den Vergleich des Z-Faktors und 
des ,,Bios‘‘ erschienen. Die Verfasser gelangten zu der Schlußfolgerung, daß dies 
nur zwei Namen für eine und dieselbe Substanz sind. Weitere Untersuchungen 
werden zeigen, ob dies tatsächlich richtig ist, oder ob vielleicht doch mehrere Sub- 
stanzen existieren, die die Eigenschaft besitzen, die Gärungs- und Vermehrungsenergie 
zu erhöhen. 


1 Myrsick, K. u. H. Larsson: Biochem. Z. 258, 118 (1933). 
? Euter, H. u. H. Larson: Z. physiol. Chem. 228, 189 (1934). 
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EINIGE BEOBACHTUNGEN UBER DOPPELBRECHUNG AM 
LEBENDEN PROTOPLASTEN, AN VERSCHIEDENEN ZELL- 
ORGANELLEN SOWIE DER ZELLWAND. 


Von 
HERMANN ULLRICH 
(Leipzig). 

Mit 5 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 25. November 1936.) 


In neuerer Zeit häufen sich mehr und mehr die Mitteilungen über 
Beobachtungen von Doppelbrechungserscheinungen speziell an Organellen 
der Zellen. Auf botanischem Gebiete verdanken wir sie hauptsächlich 
Küster (1935), auf zoologischem Gebiet SchmipT (1924). So wissen wir 
heute, daß speziell die Plastiden vieler pflanzlicher Zellen und auch die 
Chromosomen der Eier von Seeigeln (ScamipT, 1936) Doppelbrechung 
aufweisen. Da ich schon seit einigen Jahren im Rahmen von Unter- 
suchungen über plasmatische Strukturen eine Anzahl von Beobachtungen 
gemacht habe, die wenigstens zum Teil geeignet erscheinen, in die Mannig- 
faltigkeit dieser optischen Eigentümlichkeiten einen gewissen Zusammen- 
hang zu bringen und damit ein kausales Verständnis derselben anzu- 
bahnen, möchte ich im folgenden kurz bzw. in vorläufiger Form über 
einiges davon berichten. 

1. Bei Permeabilitätsuntersuchungen an den Eiern von Cystosira 
barbata im Frühjahr 1934 (vgl. ULLRICH, 1936) erwiesen sich die in den 
unbefruchteten Eiern liegenden braun gefärbten Plastiden als deutlich 
doppelbrechend. Für den Nachweis benutzte ich das Lerrzsche Polari- 
sationsmikroskop für Biologen, wie es mir in der Zoologischen Station 
zu Neapel zur Verfügung stand. Es ist mir leider nicht möglich gewesen 
zu ermitteln, ob die Doppelbrechung positiv oder negativ war und auf 
welcher optischen Grundlage sie zustande kam, da die zur Verfügung 
stehenden Mittel bei der intensiven Eigenfarbe der Objekte hierfür nicht 
ausreichten und ein SÉNARMONTscher Kompensator nicht improvisiert 
werden konnte. 

2. Bei Beobachtungen des Befruchtungsvorganges an den Eiern von 
Cystosira barbata zeigte sich, daß die um die Eier vorhandene plasmatische 
Grenzschicht eine gerade noch erkennbare Doppelbrechung besitzt, die 
nicht etwa durch Reflexion am Rande der rundlichen Eier vorgetäuscht 
wird. Ebenso sind die Spermatozoiden von dieser Alge deutlich doppel- 
brechend. Es ergab sich dabei im Polarisationsmikroskop ein ganz eigen- 
artiges Bild, denn die lebhaft beweglichen Spermatozoiden leuchteten 
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auf und verschwanden, je nachdem ihre Längsachse durch die Diagonal- 
oder Orthogonallage ging. Die Doppelbrechung scheint nach meinen 
Beobachtungen mit Objektiv 5 (Lerrz) nur am Spermatozoidenkörper 
erkennbar zu sein. Von den Geißeln konnte ich nichts zu sehen be- 
kommen, möchte aber ausdrücklich betonen, daß ich unter geeigneteren 
optischen Bedingungen auch hier Beobachtung von Doppelbrechung 
durchaus für möglich halte. Die Spitze der Spermatozoiden wies stets 
das stärkste Aufleuchten auf, eine Erscheinung, die von Spermatozoen 
sowie auch anderen Spermatozoiden bereits bekannt ist (SCHMIDT, 1924). 

3. Am interessantesten im Polarisationsmikroskop ist die Beobach- 
tung des Befruchtungsvorganges selbst: Im Augenblick des Eindringens 
eines Spermatozoiden durch die primäre Eihaut beobachtet man, 
daß diese eine wellig strukturierte Kontur annimmt und alsbald der 
Eidurchmesser meist sehr deutlich abnimmt. Letzteres ließ sich auch 
bei gewöhnlicher mikroskopischer Betrachtung durch Messung genau 
verfolgen und ist z. B. auch von Knapp (1931) bereits verzeichnet worden. 
Die anfängliche Zunahme des Eidurchmessers, wie sie so besonders 
deutlich aus den von diesem wiedergegebenen Photographien hervorgeht, 
konnte ich nicht immer beobachten. Die wellige Kontur der Eier im 
Durchtrittsmoment der Spermatozoiden und kurz danach konnte ich 
ohne Polarisation wohl auch erkennen; es wird jedoch bei gekreuzten 
Nicols die Erscheinung außerordentlich deutlich, weil speziell in den 
Orthogonallagen kurze Konturstrecken aufleuchten und dazwischen 
andere unsichtbar bleiben. Wahrscheinlich sind letztere diejenigen, 
die bei der ,,Schrumpfung“ dieser „Eihaut‘ praktisch in den Normal- 
lagen verbleiben. Auch in der Diagonalrichtung tritt die Erscheinung 
auf, am schwächsten im 22°-Winkel zur Kreuzungsrichtung der Nicols. 
Beobachtet man zufällig, daß das Spermatozoid gerade in der Richtung 
einer Diagonale in das Ei eindringt, und zwar etwa in dessen optischem 
Schnitt, was mir nur einmal gelang bei eingeschalteten Gipsplättchen 
Rot I. Ordnung — ohne daß ich dabei eine Vorwölbung der primären 
„Eihaut‘‘ bemerkte — so kann man gerade noch erkennen, daß die 
Farbtönung des eindringenden Spermatozoiden mit der der Plasma- 
grenzschicht an der Eintrittsstelle übereinstimmt. Ich habe dies besonders 
notiert, jedoch vergessen aufzuschreiben, ob in dem damals vorliegenden 
1. Quadanten blau oder gelb dabei gesehen wurde. Daher kann ich leider 
den Charakter der Doppelbrechung nicht angeben, aber wenigstens fest- 
stellen, daß Spermatozoid und Plasmagrenze höchstwahrscheinlich 
gleiches Vorzeichen der Doppelbrechung besessen haben, was für die Vor- 
stellung von der Mechanik des Durchtritts von großer Bedeutung ist. 
Stellt nämlich z. B. die plasmatische Grenzschicht einen Doppelfilm aus 
polar gerichteten Molekülen dar (vgl. ULLRICH, 1936), so wird eine solche 
Schicht besonders von einem Körper durchdrungen werden können, 
der seiner hydrophilen bzw. hydrophoben Natur nach gleiche Anordnung 
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seiner Micellen besitzt. Es wird unter diesem Gesichtspunkte zweifellos 
die Aufgabe weiterer Untersuchungen sein müssen, den Befruchtungs- 
vorgang physikalisch-chemisch verständlich zu machen. Über eine be- 
sonders bevorzugte Lage der Befruchtungsstelle am Ei, die etwa gar 
polarisationsoptisch festzulegen wäre, kann ich leider keine Aussagen 
machen. Innerhalb des Eies habe ich die eingedrungenen Spermatozoiden 
polarisationsoptisch nicht mehr erkennen können, weil die eigene 
Doppelbrechung der zahlreichen Plastiden eine allgemeine Aufhellung 
der Eicentrosphäre zwischen gekreuzten Nicols zur Folge hat. 

4. Gelegentlich der Beobachtung der Riesenchromosomen in den 
Speicheldrüsenzellen von Chironomus-Larven, die nach der Karmin- 
Essigsäure-Kochmethode von Hertz (1926) gefärbt waren, legte ich 
solche Präparate auch unters Polarisationsmikroskop. Dabei ließ sich 
mit aller Deutlichkeit feststellen, daß auch die Chromomeren doppel- 
brechend sind. Die Zwischensubstanz tritt bei gekreuzten Nicols nicht 
deutlich in Erscheinung, obwohl gelegentlich einige Fasern bemerkbar 
waren. Ich möchte nicht mit Sicherheit daraus auch auf eine Doppel- 
brechung derselben schließen, da selbst bei den günstigsten optischen 
Bedingungen eine einwandfreie Beobachtung unmöglich blieb. Sofort 
tritt nun die Frage auf, ob diese Riesenchromosomen auch im lebenden 
Zustand in den Kernen durch ihre Doppelbrechung beobachtbar werden. 
Das beschäftigte mich um so mehr, als die Kontinuität der Chromosomen 
im Ruhekern sich auf diesem Wege vielleicht in besonders anschaulicher 
Weise demonstrieren lassen konnte. Ich habe daher Beobachtungen an 
lebenden Präparaten in Paraffinöl und physiologischer Kochsalzlösung 
angestellt. Die mir zur Verfügung stehende Rasse von Chironomus zeigte 
bei gewöhnlicher Beobachtung die Chromosomen nicht. Sie wurden auch 
im Polarisationsmikroskop erst allmählich erkennbar beim Absterben der 
Speicheldrüsenzellen, wobei der Grad der Doppelbrechung der Chromo- 
meren mehr und mehr zunahm. Die Beobachtungen von SCHMIDT an 
den Chromosomen von Seeigeleiern, die er im Juliheft der Naturwissen- 
schaften 1936 veröffentlichte, gehen leider auf die nähere Lokalisation 
dieser Doppelbrechung nicht ein. Da meine ersten Feststellungen dieser 
Art von Ende Januar 1936 datieren und ich bisher in der Literatur 
Ähnliches nicht verzeichnet fand, scheint mir die Veröffentlichung der- 
artiger Beobachtungen in diesem Rahmen angebracht. 

5. Die protoplasmatische Grundsubstanz wurde bisher im allgemeinen 
als nicht doppelbrechend angesehen. Das steht im Einklang mit der 
Auffassung von ihr als einem stark hydrophilen Kolloid bzw. Kolloid- 
gemisch. Gerade aber aus der Kolloidehemie wissen wir seit langem, daß 
Kolloide auf verschiedene Weise doppelbrechend werden können: a) akzi- 
dentell doppelbrechend durch Deformationen unter gerichtetem Druck 
oder Zug, b) kolloidale Flüssigkeiten durch Strömungsanisotropie, also 
durch Orientierungsdoppelbrechung (vgl. AMBRONN und Frey, 1926). 

21* 
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Beide Möglichkeiten scheinen mir auch gegeben, um gelegentlich das 
Protoplasma doppelbrechend werden zu lassen: 

a) Akzidentelle Doppelbrechung könnte beispielsweise zustande 
kommen für den Fall, daß die Permeabilität der äußeren Plasmagrenz- 
schicht für Wasser größer ist als die der inneren, also der Vakuolenhaut. 
Dann wird der Turgordruck vornehmlich auf dieser Vakuolenhaut lasten 
und so das Protoplasma zwischen Zellwand und Vakuolenhaut einpressen. 
Ist das Protoplasma dann mehr oder weniger einem Gel vergleichbar, 
d.h. ist seine Zähigkeit sehr groß, so muß eine akzidentelle Doppel- 
brechung in ihm auftreten können. 

b) Strömungsdoppelbrechung dagegen sollte vornehmlich dann zur 
Beobachtung kommen, wenn die Viskosität des Plasmas sowie seine 
sonstigen Eigenschaften gerade so geartet sind, daß eine Plasmaströmung 
zustande kommen kann. Dann werden etwa im Plasma vorhandene 
Kettenmoleküle bzw. langgestreckte Micellen speziell in den engen 
Bahnen der Plasmaströmungen, beispielsweise also in den durch den 
Saftraum ziehenden Plasmafäden sich ausrichten und so an diesen Stellen 
ein Aufleuchten zwischen gekreuzten Nicols hervorbringen können. 

Von vornherein muß man bedenken, daß jeglicher Nachweis von 
Doppelbrechungserscheinungen im Plasma durch die starke Eigendoppel- 
brechung der Zellwand bei allen pflanzlichen behäuteten Zellen auf 
erhebliche Schwierigkeiten stoßen muß. Die beste Aussicht, dies zu über- 
winden, scheint mir dann gegeben, wenn man Zellen von flächenhaften 
Geweben dazu benutzt, deren Doppelbrechungseigenschaften der oberen 
und unteren Zellwände sich optisch weitgehend kompensieren, so daß das 
Polarisationsbild der Wandschichten dadurch mehr oder weniger zum 
Verschwinden gebracht wird. Als bestes Objekt dieser Art habe ich immer 
wieder die innere Epidermis der Zwiebelschuppen schätzen gelernt. Aller- 
dings eignet sich auch nicht jede Zelle eines hergestellten Präparates für 
die Beobachtung. Man muß sorgfältig darauf achten, daß keinerlei Zell- 
reste des Mesophyll an der Epidermis hängengeblieben sind und kann 
ferner nur Stücken aus der Äquatorialzone der Zwiebeln benutzen, weil 
nur in diesen eine befriedigende Isotropie für die Zellmembranen auf- 
zutreten pflegt. 

An solchen Präparaten habe ich erstmalig im Winter 1933 nach 
Doppelbrechung in Plasmafäden innerhalb des Zellsaftraumes gesucht. 
Es ist seitdem immer wieder festzustellen gewesen, daß solche Plasma- 
fäden in großer Zahl hauptsächlich bei ziemlich niedrigen Temperaturen 
zur Beobachtung gelangen, nämlich von etwa 7° C abwärts !. Die Fäden 
zeigten damals keinerlei Doppelbrechung bis zu etwa 2—3° C. Kühlte 
ich die Epidermisstücken weiter ab, so konnte ich mit Hilfe eines SEIBERT- 
schen Polarisationsmikroskops eine schwache Doppelbrechung in ihnen 


1 Uber die Neigung zur Plasmafädenbildung innerhalb der Zwiebelschuppenepi- 
dermiszellen in Abhängigkeit von der Temperatur sollandernorts berichtet werden. 
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auftreten sehen, die bei Wiedererhöhung der Temperatur wieder ver- 
schwand. Die Erscheinung war nur schwäch sichtbar, wie es für eine 
Strömungsdoppelbrechung bei so geringem Objektdurchmesser auch nicht 
anders zu erwarten war. Ich war nun jedoch meiner Beobachtung deshalb 
nicht ganz sicher, weil das Mikroskop keinen anastigmatischen Analysator 
besaß. Auch der Aufsatzanalysator lieferte, obwohl er den Strahlengang 
nicht direkt beeinflußt, keine wirklich überzeugenden Bilder und vor 
allen Dingen konnte ich mit seiner Hilfe die Erscheinung nicht auf photo- 
graphischem Wege objektiv sicherstellen. Im Protoplasma bemerkte 
ich damals auch bei niedriger Temperatur keinerlei Aufhellung bzw. Farb- 
umschlag für den Fall der Gipsplättchenanwendung. 

Die Beschaffung eines modernen Polarisationsmikroskopes seitens 
des Botanischen Instituts der Universität von der Firma Winkel ließ 
bereits im Winter 1934/35 wesentlich exaktere Nachprüfungen dieser 
Beobachtungen zu. Bei Benutzung des anastigmatischen Tubus-Analy- 
sators ergab sich einwandfrei, daß um + 2° C herum die Plasmafäden 
eine Doppelbrechung erhalten, die bei Temperaturerhöhung wieder ver- 
schwindet. Weitergehende Unterkühlungen habe ich mit Hilfe dieses 
Polarisationsmikroskopes nicht vorzunehmen gewagt im Hinblick auf 
die Gefahr einer möglichen Schädigung der Nicols. Sie konnten erst in 
diesem Jahre angestellt werden, und zwar mit Hilfe des neuen BERNAUER- 
schen Filterpolarisators und -analysators der Firma Zeiß. Diese Ein- 
richtung läßt sich ohne weiteres mit dem bekannten Moxiscuschen 
Gefriermikroskop verbinden. Auf diese Weise habe ich mit Unterstützung 
unserer Praktikantin Frl. HEILMANN nunmehr einwandfrei feststellen 
können, daß bei Unterkühlungen bis auf etwa —4° C in den Zwiebelepi- 
dermisschuppenzellen zunächst einmal die Plasmafäden deutlich doppel- 
brechend werden. Dies beginnt meistens in der Nähe des Kernes, von dem 
ja so häufig die Plasmafäden ausstrahlen. Aber nicht nur letztere, sondern 
das gesamte Plasma haben wir bei gekreuzten Polarisationsrichtungen 
der Filter sich deutlich aufhellen sehen: Mit Gips Rot I nimmt dann das 
Plasma in Diagonalstellung den gleichen Farbton an wie die anliegende 
Zellwand. Anfänglich hat mich diese Beobachtung sehr bedenklich 
gestimmt, weil ja gerade am Zellrand die optische Isotropie für die Wand- 
substanzen meist nicht gut erreicht wird. Daß wir uns aber nicht getäuscht 
haben, geht aus der Tatsache hervor, daß das Protoplasma an der gleichen 
Stelle bei Wiedererwärmung des Präparates auf + 3—4° C seine Doppel- 
brechung wieder verliert. In dem Augenblick, in welchem vermutlich 
der Tod der Zellen eintrat, konnte ich einmal plötzlich das Verschwinden 
der Doppelbrechung im Plasma beobachten. Geronnenes Protoplasma 
in abgestorbenen Zellen wird bei Abkühlung überhaupt nicht doppel- 
brechend. 


Es muß vorläufig dahingestellt bleiben, um welche Erscheinungen der Doppel- 
brechung es sich bei meinen Beobachtungen handelt. Zweifellos bietet sich aber 
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jetzt auf polarisati ptisch Wege die Möglichkeit, Kalteeinwirkungen auf 
lebende Zellen auf eine neue Art studieren zu können. Vielleicht kann man soweit 
kommen, daß man frostresistente Formen auf diese Weise von frostempfindlichen 
Formen unterscheiden lernt und daß man auch bei den Pflanzen, die bereits bei 











Abb. 1. Zwiebelsch idermis. Plasmolyse in 1m KNO, + 0,1 m Ca(NO,).. 
Diagonalstellung. 20 Min. nach Plasmolysebeginn. 





Abb. 2. Zwiebelschuppenepidermis. Plasmolyse in 1m KNO, +0,1m Ca(NO,).. 
Orthogonalstellung. 


Temperaturen über dem Gefrierpunkt Kälteschäden erleiden (s. MorıscH, 1896), 
durch Klärung der Natur der an ihnen möglicherweise zu beobachtenden plasmati- 
schen Doppelbrech sch auch zu einer solchen dieses Kältetodes 
selbst kommt. In diesem ‘Siane wird bereits im hiesigen Institut weitergearbeitet. 

Neuerdings konnte ich auch feststellen, daB das Protoplasma plasmoly- 
sierter Zellen der Zwiebelschuppenepidermis bei kraftigem Wasserentzug 
(auf 1—1,2 m Konzentration der Lésungen hin) ebenfalls doppelbrechend 
wird. Abgehobene Plasmapartien leuchten in diesem Falle in der Dia- 
gonalstellung deutlich auf. Die Doppelbrechung ist besonders stark bei 
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Plasmolysen mit Rohrzucker, schwächer bei solchen mit Salzgemischen, 
wie beispielsweise 1m KNO, + 0,1 m Ca(NO,),. Die Abb. 1—4 geben 
von der überraschenden Deutlichkeit der Erscheinung den besten 


Dp 
A: 
a / 





Abb. 3. Zwiebelschupp idermis. Plasmolyse in 1,2 m Rohrzuckerlösung. 
Diagonalstellung. 20 Min. nach Plasmolysebeginn. 








Abb. 4. Zwiebelschuppenepidermis. Plasmolyse in 1,2 m Rohrzuckerlösung. 
Orthogonalstellung. 


Eindruck. Es muß ebenfalls weiteren Untersuchungen vorbehalten 
bleiben, die Natur dieser Veränderungen zu studieren. 

6. Zum Schluß soll anhangsweise über eine Beobachtung berichtet 
werden, die die Beschaffenheit der Plasmodesmen im Endosperm von 
Phytelephas macrocarpa betrifft. Ihre Darstellung durch Verquellen der 
Zellwände und Färbungsverfahren führen immer zu Bildern, die die Plas- 
modesmen am Rande der Tüpfelkanäle nach außen durchgebogen er- 
scheinen lassen. Bei Betrachtung in Wasser oder Glyzerin liegender 
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Schnitte im Polarisationsmikroskop von Winkel sieht man in nur wenig 
konvergentem Lichte mit Hilfe der Wınkerschen Olimmersion 1/,,” 
jedoch von solchen Durchbiegungen nichts, wie die nebenstehende Abbil- 





Abb. 5. Pi d en in den Tüpfelmembranen der 
Zellwände des Endosperms von Phytelephas macrocarpa. 
(Diagonalstellung der Zellwände.) 





dung zeigt. Es ist danach wohl sicher, daß auch hier der Verlauf der 
Plasmodesmen geradlinig durch die Wand erfolgt, wie das auch sonst 
an anderen Objekten gefunden worden ist!. 
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DAS ERSTARKUNGSWACHSTUM DER PALMEN UND EINIGER 

ANDERER MONOKOTYLEN, ZUGLEICH EIN BEITRAG ZUR 

FRAGE DES ERSTARKUNGSWACHSTUMS DER MONOKOTYLEN 
UBERHAUPT. 


Von 
JOHANNES HELM. 


Mit 14 Textabbildungen (33 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 23. November 1936.) 


Einleitung. 

Die Sproßscheitel der Monokotylen sind schon häufiger Objekte von 
Untersuchungen gewesen, jedoch vornehmlich bezüglich Bildung und 
Verlauf der Leitungsbahnen. Die uns hier speziell interessierenden Fragen 
des Erstarkungswachstums dagegen haben nur hin und wieder einmal 
eine mehr beiläufige Bearbeitung erfahren. Es sind in diesem Zusammen- 
hang vor allem die älteren Arbeiten von KARSTEN, SCHACHT, MoHL und 
Santo, die allerdings über die anatomischen Verhältnisse kaum Aus- 
kunft geben, sowie die von FALKENBERG, BARANETZKY, SCHOUTE und 
STRASBURGER zu erwähnen. Ein näheres Eingehen auf die Befunde 
genannter Autoren dürfte sich an dieser Stelle erübrigen, da einesteils 
bei Auswertung unserer Ergebnisse etwas ausführlicher darauf zurück- 
gegriffen werden muß, anderenteils beziehen sich dieselben — mit wenigen 
Ausnahmen — nur auf einzelne Monokotyle, so daß sie besser bei Be- 
sprechung der betreffenden Gruppen eine Erwähnung finden. 

Da die Durchsicht der einschlägigen Literatur wenig klare Vorstel- 
lungen über die Vorgänge des Erstarkungswachstums vermittelte, vor 
allem — außer bloßen Vermutungen — über die anatomischen Verhält- 
nisse keinerlei Aufschluß gab, war so das Hauptziel vorliegender Arbeit 
festgelegt. Denn es gibt meines Wissens nicht eine Arbeit, die sich 
speziell mit jenen Vorgängen befaßt, wie überhaupt die Frage, wie das 
Erstarkungswachstum der Monokotylen eigentlich vor sich geht, keine 
nähere Beachtung gefunden zu haben scheint. 

Für die Untersuchung wurden einerseits verschiedene Liliiflorae 
herangezogen, alle zur biologischen Gruppe der „Zwiebelpflanzen“ ge- 
hörig, um dadurch sowohl eine breitere Untersuchungsbasis als auch 
konkretere Vorstellungen über die mehr oder weniger große Einheitlich- 
keit dieses Wachstumstypus zu gewinnen; andererseits wurden die Palme 
Livistona chinensis und die Bananenpflanze (Musa chinensis) ausge- 
wählt, beides Pflanzen, die den erstgenannten gegenüber durch außer- 
gewöhnlich großen Betrag primären Dickenzuwachses ausgezeichnet 
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sind. Daneben wurden auch zwei Pflanzen mit dorsiventral gebauten 
Achsen hinsichtlich ihres Erstarkungswachstums untersucht, während 
eine Darlegung der Beziehungen dieser Vorgänge zu denen des sog. 
sekundären Dickenwachstums der Monokotylen einer gesonderten Be- 
handlung vorbehalten bleiben soll. 

Es kann bereits hier vorweg genommen werden, daB trotz der Ver- 
schiedenartigkeit der Endzustände die hier untersuchten Monokotylen 
sich hinsichtlich der sich in unmittelbarer Nähe ihres Vegetationskegels 
abspielenden Vorgänge des Erstarkungswachstums prinzipiell durchaus 
gleich verhalten. Nur quantitative Schwankungen bezüglich des Aus- 
maßes des primären Achsenzuwachses, der Intensität der Zellteilungen 
und der Wachstumsgröße der Einzelzellen sowie leichte, durch den Organi- 
sationsplan der Pflanze mit bedingte Richtungsänderungen der Teilungs- 
wände bewirken die Verschiedenartigkeit im Endzustand. 

Unter Verarbeitung der bisherigen Literatur und der durch diese 
Untersuchung gewonnenen Ergebnisse soll ferner versucht werden, der 
Frage des Erstarkungswachstums der Monokotylen überhaupt näher- 
zutreten. 

Begriffserörterungen. 

Liegen nach dem Vorausgegangenen Aufbau und Ziel vorliegender 
Arbeit fest, so dürfte es doch empfehlenswert sein, ehe wir uns mit den 
einzelnen zu untersuchenden Gruppen beschäftigen, vorher noch einen 
Blick auf einige Punkte von allgemeinerer Bedeutung zu werfen, deren 
Klarstellung im Interesse der Arbeit gelegen ist. 

Das gilt in erster Linie von den Begriffen ,,primares Diekenwachstum‘“ 
und ,,Erstarkungswachstum“, die in der Literatur bis auf den heutigen 
Tag keine einheitliche Definition erfahren haben und zumeist identisch 
gebraucht werden, jedoch seitens der einzelnen Autoren zur Bezeichnung 
ganz verschiedenartiger Vorgänge Verwendung finden. Während Sachs 
(S. 128) auf Grund von vergleichenden Beobachtungen am lebenden 
Objekt noch ganz unbestimmt bezüglich der Art der Vorgänge von einer 
„Erstarkung der Knospe“ spricht, verstanden andere (HABERLANDT, 
FITTinG, URSPRUNG) unter diesen Begriffen lediglich die zumeist nicht 
unbeträchtliche Vergrößerung meristematischer Zellen im Verlaufe ihrer 
Differenzierung zu Dauerzellen. (Gerade die Palmen hat man früher 
direkt für ein Musterbeispiel dieser Art Erstarkungswachstum gehalten 
und die Fähigkeit dazu nicht nur den sich differenzierenden Zellen, 
sondern auch, wenngleich nicht unwidersprochen, bereits differenzierten 
Zellen zugeschrieben; dabei keineswegs unterscheidend zwischen paren- 
chymatischen und sklerenchymatischen Elementen!.) Wieder andere 
haben die Vorgänge des primären Dickenwachstums oder Erstarkungs- 
wachstums durchaus nicht auf die zellteilungsfreie Streckungs- und Diffe- 
renzierungszone eines Sprosses ausgedehnt wissen wollen, sondern haben 


1 Vgl. A. pe Bary: Lehrbuch, S. 636 und H. Kränzuım: S. 483f. 
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speziell die meristematische Wachstumszone hierfür ausersehen und 
direkt von einem Erstarkungswachstum des Vegetationspunktes selbst 
gesprochen, indem sie die beim Vergleich von Keimpflanzen mit älteren 
Exemplaren offensichtlichen Unterschiede des Achsendurchmessers auf 
ein entsprechendes Wachstum des Vegetationspunktes selbst, auf eine 
stetige ,,Zellvermehrung des Urmeristems des Vegetationspunktes‘ zu- 
rückführten, der dadurch gleichzeitig in die Lage versetzt würde, die später 
notwendig werdende Verstärkung der Leitungs- und Festigungselemente 
durch Neubildung in entsprechender Anzahl von Anfang an auszugleichen. 
Diese letztgenannte Auffassung bietet insofern erhöhtes Interesse, als man 
heute besonders geneigt scheint, auf diese Weise das primäre Dickenwachs- 
tum der Monokotylen im allgemeinen zu erklären. Aber nicht nur irgend- 
wie geartete, in ihren Einzelheiten nicht näher bestimmte Vorgänge hat 
man mit obigem Namen bezeichnet, sondern gleichzeitig auch deren 
Ergebnis, indem man ebenfalls von ,,Erstarkungswachstum“ spricht im 
Hinblick auf die verkehrt kegelförmig gestalteten Achsen junger Mono- 
kotylen, deren Form jedoch nur Ausdruck der sich in ihnen abspielenden 
Vorgänge ist und darum besser als erstarkende Region oder Erstarkungs- 
zone bezeichnet würde. 

Bei der aufgezeigten Verschiedenartigkeit und Kompliziertheit dessen, 
was man unter Erstarkungs- und primärem Dickenwachstum versteht, 
ist es besonders auffallend, daß man diesen Fragen noch keine speziellere 
Beachtung geschenkt hat. TROLL (1936) hat es erstmalig unternommen, 
zwischen beiden schärfer zu unterscheiden. Während er mit Erstarkungs- 
wachstum die mit fortschreitender Entwicklung der Keimpflanze er- 
folgende Vergrößerung des Achsendurchmessers bezeichnet, versteht er 
unter dem primären Dickenwachstum diejenigen Vorgänge, die sich in 
unmittelbarer Nähe des Vegetationspunktes noch vor der endgültigen 
Längenentwicklung der Internodien abspielen. Auf diese Weise werden 
primäres Dickenwachstum und Erstarkungswachstum gleichzeitig in 
einen Zusammenhang gebracht, indem sich das erstere als die Voraus- 
setzung des letzteren erweist. Damit ist allerdings über die Art der Vor- 
gänge des primären Dickenwachstums bzw. des Erstarkungswachstums, 
die uns hier besonders interessieren, noch wenig ausgesagt, und es fragt 
sich, ob die oft deutlich nachweisbare primäre Achsenverstärkung gemäß 
den herrschenden Meinungen immer nur eine Folge der Vergrößerung des 
Vegetationspunktes selbst bzw. der Auswirkung der Zelldifferenzierung 
ist, oder ob nicht — wenigstens in vielen Fällen — noch andersartige Vor- 
gänge an der primären Dickenzunahme unterstützend oder wesentlich 
mit beteiligt sind. Die obige Definition TRoLLs für das primäre Dicken- 
wachstum läßt ja eine derartige Möglichkeit durchaus offen, und die 
folgenden Untersuchungen sprechen für diese Ansicht. 

Aus dieser Sachlage entspringt so die Notwendigkeit, einerseits die 
Vorgänge der primären Achsenverstärkung erneut zu analysieren, anderer- 
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seits diese sinngemäß zu benennen, um damit gleichzeitig eine einheitliche 
Definition obiger Begriffe anzubahnen. Dabei wird es sich in der Folge 
als zweckmäßig erweisen, die einzelnen am primären Achsenzuwachs 
beteiligten Zonen gesondert zu betrachten; so soll in Übereinstimmung 
mit SARKANY (S. 631) als Vegetationskegel der gesamte noch meristema- 
tische Gewebekomplex des Sproßpoles bezeichnet werden, dagegen als 
Vegetationspunkt lediglich dessen oberster, noch blattanlagenfreier und 
aus Urmeristem bestehender Abschnitt !. 

Da die in den Vegetationspunkten erfolgenden Vorgänge eine mit 
Wachstum und Zellteilung verbundene Vermehrung des Urmeristems des 
Vegetationspunktes herbeiführen, der auf diese Weise stärker, d.h. 
größer im Durchmesser wird, erscheint es angebracht und sinnvoll hierfür 
den Ausdruck ‚„‚Erstarkungswachstum“ (i.e.S.) anzuwenden. Neben diesen 
kurz skizzierten Vorgängen haben aber an der primär erfolgenden Achsen- 
verstärkung indes noch weitere teil, die sich in mehrfacher Hinsicht von 
jenen unterscheiden, sich in den übrigen Teilen des Vegetationskegels 
abspielen und — wie sich zeigen wird — für das Ausmaß der Erstarkung 
ausschlaggebend sind. Diese sollen, da sie in ihrer Art eine gewisse Ähn- 
lichkeit mit den Vorgängen des sekundären Dickenwachstums der Diko- 
tylen besitzen, sich im Gegensatz dazu jedoch in einem primären Meristem 
abspielen, zweckmäßig als „primäres Dickenwachstum“ bezeichnet 
werden. 

Eine Trennung der Vorgänge des Erstarkungswachstums des Vegeta- 
tionspunktes von denen des primären Dickenwachstums dürfte um so 
mehr angebracht sein, als beide durchaus nicht immer nebeneinander auf- 
zutreten brauchen, — obwohl es allerdings häufig der Fall ist — sondern 
der eine kann völlig getrennt vom anderen vorkommen; vor allem ver- 
teilt auf verschiedene Lebensalter bei einunddemselben Objekt, wie 
uns der Vergleich der Sproßpole alter Palmenstämme mit denen ihrer 
Keimpflanzen deutlich vor Augen führen wird; Crinum Moorei dagegen 
wird uns ein Beispiel für die ausschließliche Wirksamkeit der Vorgänge 
des primären Dickenwachstums abgegeben. 

Nach dieser Begriffstrennung erhebt sich nunmehr die Frage, wie wir 
die Gesamtheit der Vorgänge bezeichnen wollen, die sich aus denen des 
Erstarkungswachstums des Vegetationspunktes, denen des primären 
Dickenwachstums und denen der anschließenden Differenzierung zu- 
sammensetzen, nachdem wir die bisher dafür üblichen Begriffe als Be- 
zeichnungen für bestimmt geartete Einzelvorgänge verwendet haben. 
Mit der Aufstellung eines neuen Begriffes dürfte uns wenig gedient sein. 
Welcher der beiden Begriffe ist dann aber gleichzeitig als Oberbegriff 
zu verwenden ? 

1 Nach LinsBavEr [Biol. Zbl. 36 (1916)] unterscheiden sich die Zellen dieser 


letztgenannten Zone auch funktionell vom übrigen Urmeristem und wurden darum 
von ihm als,,Archimeristem“ bezeichnet und dem ‚‚Protomeristem‘‘ gegeniibergestellt. 
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Da meinen Beobachtungen zufolge bei seit längerer Zeit in kräftigem 
Wachstum befindlichen Objekten der Anteil des Erstarkungswachstums 
des Vegetationspunktes an der primären Achsenverstärkung gegenüber 
dem des primären Dickenwachstums äußerst gering ist und die äußerlich 
oft sehr auffällige primäre Dickenzunahme monokotyler Sproßachsen 
dann fast ausschließlich eine Folge der Vorgänge des primären Dicken- 
wachstums ist, läge es an sich nahe, diesem Begriff den Vorzug zu geben. 
Bedenkt man aber, daß die Vorgänge des primären Dickenwachstums sich 
gleichzeitig als eine Art Erstarkungswachstum bezüglich des Vegetations- 
kegels auswirken und sich damit lediglich als eine Funktion des Erstar- 
kungswachstums erweisen, so gelangt man zu einer anderen Bewertung, 
und es ist vielleicht an dieser Stelle ein Grund für das Zustandekommen 
der Begriffsvermengung primäres Dickenwachstum — Erstarkungs- 
wachstum zu suchen. Es erstarkt nämlich, allerdings auf Grund ver- 
schieden gearteter Vorgänge, sowohl der Vegetationspunkt als auch der 
gesamte Vegetationskegel, der dadurch eine bedeutend verbreiterte 
Basis und weniger steil abfallende Seitenflächen erlangt. Bei sehr flach 
ausgebreiteten Vegetationskegeln, wie wir sie bei T'ulipa sp. finden werden, 
wirken sich diese Erstarkungsvorgänge dahin aus, daß die meristematische 
Fläche eine Vergrößerung erfährt. Beideriei Vorgänge führen aber in 
Verbindung mit den Wachstumserscheinungen bei der Differenzierung 
der Zellen zu einem Stärkerwerden der sich bildenden Achse, also einer 
primär erfolgenden Dickenzunahme. Wir werden darum in der Folge 
stets dann von einem Erstarkungswachstum (i.w.S.) sprechen, wenn es 
sich um die Gesamtheit der an der primären Achsenverstärkung betei- 
ligten Vorgänge handelt; diese aber beruht neben dem Erstarkungswachs- 
tum des Vegetationspunktes, dem Erstarkungswachstum i.e. S., haupt- 
sächlich auf den Vorgängen des primären Dickenwachstums, die im Zu- 
sammenhang mit den Differenzierungsvorgängen der Einzelzellen als 
Resultat zu einer primär erfolgenden Erstarkung der Achse führen. 


In diesem Zusammenhang sei ferner noch darauf hingewiesen, daß wir 
als ,,primare Meristeme“ nur solche bezeichnen, die direkt aus dem Urmeri- 
stem der Vegetationsspitze hervorgehen, während ‚sekundäre Meristeme“ 
durch Wiederaufnahme der Teilungstätigkeit in bereits differenzierten 
oder in fortgeschrittener Differenzierung begriffenen Geweben entstehen. 
Der Ausdruck ,,cambial‘‘ dagegen soll nicht genetische Beziehungen aus- 
drücken, obwohl man sekundäre Meristeme allgemein auch als Cambien 
bezeichnet, sondern soll nur auf die ähnliche, reihenartige Anordnung der 
Zellen hinweisen, wie sie in Cambien zumeist anzutreffen ist. 


Eine kritische Beleuchtung zur Erzielung der notwendigen Klarheit und Ein- 
deutigkeit verdienen ferner die Begriffe „‚Perikline‘‘ und ,,Antikline“. Bekanntlich 
haben diese ihre Prägung durch J. Sacus erfahren. und zwar ursprünglich im 
Sinne von periklinaler Wand und antiklinaler Wand (vgl. Sachs, S. 55, 58). An 
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dieser Definition wird zwar auch heute noch in der Regel festgehalten. Doch hat 
bereits Sacus sich nicht streng daran gehalten, indem er dieselben Ausdrücke auch 
für Zellreihen oder Zellzüge verwendete, die durch bestimmt gerichtete Zellteilungen 
entstanden waren. Er sagt selbst darüber (S. 55): ,,Da es sich hier ausschließlich 
um die Richtungen der Zellwände handelt und nicht die einzelnen Zellen, sondern 
gewöhnlich ganze Schichten und Reihen derselben in Betracht kommen, so ist es 
erlaubt und für die gegenseitige Verständigung bequemer, wenn überhaupt zwischen 
Wänden und Wandrichtungen nicht weiter unterschieden wird, wenn nicht etwa 
bestimmte Gründe für das Gegenteil vorliegen. Zahlreiche in einer Flucht liegende 
Wände werden also wie eine Wand behandelt.‘ 

Dabei ist aber folgendes zu bedenken: Periklinale Zellzüge können nur entstehen, 
wenn in den betreffenden Zellen vorher antiklinale Wände auftreten; umgekehrt 
haben antiklinale Zellzüge die Bildung periklinaler Zellwände zur Voraussetzung. 
Werden also die in Rede stehenden Ausdrücke nicht adjektivisch gebraucht, sondern 
substantivisch, so entsteht ein Durcheinander der Begriffe, das dadurch besonders 
verwickelt ist, daß jeder Begriff den anderen einerseits ausschließt, andererseits 
als Voraussetzung notwendig hat. 

Auch in einer Arbeit STRASBURGERs, auf die später noch des öfteren zurück- 
zugreifen sein wird, ist eine klare Unterscheidung der Periklinen bzw. Antiklinen 
als Zellzüge und Zellwände leider nicht durchgeführt. (Man vergleiche dazu die 
S.335 zitierten Sätze, in denen der Ausdruck Perikline eingangs im Sinne von 
periklinaler Wand, in der Folge im Sinne von periklinal verlaufender Zellreihe 
gebraucht wird!) 

Obige Erwägungen sind auch auf einen Ausdruck auszudehnen, der sich in 
einer Arbeit von ScHueEpr findet. Dieser Autor unterscheidet streng zwischen 
den ,,Kurvenscharen der Periklinen und Antiklinen‘‘ und den periklinalen bzw. 
antiklinalen Teilungswänden. 1914, S. 338 spricht er jedoch von ,,Zellteilung in 
periklinaler Richtung‘, womit aber nicht eine periklinale Richtung der Teilungs- 
wand, sondern der Teilungsspindel gemeint ist, die ihrerseits eine antiklinale Wand 
nach sich zieht. Daß die Bezogenheit auf die Teilungsspindel richtig ist, ergibt 
sich einerseits aus den vorangegangenen Seiten, wo das Wachstum des Vege- 
tationspunktes als „vorwiegend parallel zur Oberfläche‘‘ erkannt wird (S. 355), 
andererseits aus folgenden Sätzen (S. 338): ,,Am Vegetationspunkt finden wir ganz 
allgemein ein Vorwiegen der Zellteilung in periklinaler Richtung. Die Gesetz- 
mäßigkeit ist am klarsten ausgesprochen für das Dermatogen und wird immer 
undeutlicher, je mehr wir uns von der Oberfläche entfernen.‘ 

Um eine derartige Vieldeutigkeit, wie sie uns in den angeführten Beispielen 
entgegentrat, von vornherein auszuschließen, sollen in der Folge bezüglich der 
Ausdrücke Perikline und Antikline bzw. periklinal und antiklinal streng zwischen 
der Orientierung der Teilungswände und dem Richtungsverlauf der Zellzüge oder 
Zelllagen unterschieden werden. 


1. Zwiebelpflanzen. 

Crinum Moorei Hook. f. 

Als besonders geeignetes Objekt, uns in die Vorgänge des Erstarkungs- 
wachstums der Monokotylen einzuführen, erweist sich Crinum Moorei. 
Einerseits liegt dies in der Form des schlanken Vegetationskegels begrün- 
det, der nicht die gedrungene, durch bestimmte Wachstumsverhältnisse 
bedingte Gestalt aufweist, wie wir sie bei anderen monokotylen Sproß- 
polen vorfinden werden; andererseits beruht dies in der Einfachheit 
und der dadurch mit bedingten Klarheit seines anatomischen Aufbaues. 
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Der Spitzenteil des Vegetationskegels, der eigentliche Vegetations- 
punkt im eingangs definierten Sinne, zeigt wenig Besonderheiten (Abb. 1, I), 





Abb. 1. Crinum Moorei und Galanthus nivalis. I Längsschnitt durch den Vegetationskegel 
von Crinum Moorei; II Längsschnitt durch den Vegetationskegel von Galanthus nivalis. 


vielmehr erinnert er in seinem Aufbau an die Verhältnisse von Hippuris 
dadurch, daß der sehr schwache Strang zentraler Zellen sich unmittelbar 
unter der Spitze bereits durch schmälere und in Richtung der Längs- 
achse der Pflanze gestrecktere Form seiner Zellen von den mehr iso- 
diametrisch gestalteten Zellen der wenigen umhüllenden Zellschichten 
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auszeichnet. Schon in Höhe des Ansatzes der jüngsten Blattanlage prägen 
sich diese Unterschiede zwischen den Zellen des Corpus- und Tunika- 
anteiles dadurch noch mehr aus, daß die letzteren neben einem Breiten- 
wachstum ein annähernd gleich reges Längenwachstum wie die Corpus- 
zellen zeigen, so daß sie diese bezüglich des Zellvolumens alsbald über- 
treffen. Im Corpusanteil ereignen sich in der Folge kaum wesentliche Ver- 
änderungen, und ein Blick auf Abb. 1, I zeigt ihn schließlich zu einem 
schwachen axilen Strang differenziert, unfähig die Last der Blattanlagen 
zu tragen. Der aus der gleichen Abbildung ersichtliche sehr breite Durch- 
messer der Achse, die in unmittelbarer Nähe des Vegetationsscheitels 
bereits ihr endgültiges Ausmaß erreicht, muß also durch irgendwelche, 
vom „üblichen“ Entwicklungsgeschehen abweichende Vorgänge zu- 
stande kommen. 

Einen Hinweis darauf geben die leicht bogenförmig in annähernd anti- 
klinaler Richtung zu den Basen der Blattanlagen hin verlaufenden Zell- 
reihen, die vor allem in ihren peripheren Abschnitten wegen der Gleich- 
artigkeit der Einzelzellen und der ausschließlich periklinalen Wandbil- 
dung ganz den Eindruck eines cambialen Meristems erwecken, das sich 
als breiter Streifen unmittelbar unter den Blattanlagen hinzieht (Abb. 2, 1, 
IV). Obwohl durch eingestreute größere und kleinere Leitbündelanlagen 
die Übersichtlichkeit in der weiter zentralwärts von jenem Meristem 
gelegenen Gewebepartie erschwert ist, lassen sich auch dort jene uns 
nunmehr in differenziertem Zustand entgegentretenden Zellreihen bis 
annähernd an den zentralen Achsenanteil heran deutlich und kontinuier- 
lich verfolgen (Abb. 1,1; 2,1). Darin gibt sich kund, daß auch dieser 
erst sekundär von Leitbündeln durchzogene Achsenabschnitt aus den 
Teilungen jenes cambialen Meristems hervorgegangen ist; d. h., daß die 
ausgedehnte Dickenzunahme der an sich unscheinbaren Achse von 
Crinum Moorei durch ein cambiales Meristem vermittelt wird. 

Unsere nächste Aufgabe ist es nun, zu klären, auf welche Weise das 
cambiale Meristem zustande kommt, und maßgebend für seine Beurteilung 
sowie für die seiner Produkte wird es sein, ob wir in ihm ein primäres 
oder ein sekundäres Meristem vor uns haben. Dazu seien die Einzel- 
zeichnungen der Abb. 2.herangezogen. In diesen fallen besonders einige 
reihenartig angeordnete, periklinal bezüglich des Vegetationskegels orien- 
tierte Zellwände auf, die erstmalig unmittelbar unterhalb der jüngsten 
Blattanlage in den etwas herangewachsenen Zellen der peripheren meri- 
stematischen Lagen des Vegetationskegels auftreten (Abb. 2,II, III). Da 
sich in den so entstandenen Tochterzellen sowie in deren Abkömmlingen 
die gleichen, gerichteten Teilungsvorgänge alsbald wiederholen, nimmt 
deren Zahl nach rückwärts immer mehr zu, und gleichzeitig damit wird 
der cambiale Charakter dieses Meristems immer mehr offenbar (Abb. 2, 
IV, V). Daß es sich bei den in Abb. 2, II, III wiedergegebenen Teilungs- 
vorgängen tatsächlich um Bildungsstadien jenes die beträchtliche Achsen- 
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verstarkung bewirkenden cambialen Meristems handelt, geht aus dem 
unmittelbaren Zusammenhang beider Gewebezonen hervor, wie er uns 
auch aus Abb. 1, I deutlich entgegentritt. 

Dieser Entstehungsmodus des zwischen den Basen der Blattanlagen 
und dem auf dieser Höhe erst in Differenzierung begriffenen, schwachen 
zentralen Achsenkörper eingeschalteten und mantelartig ausgebreiteten 
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Abb. 2. Crinum Moorei. I Schema für den Aufbau und die Wachstumsweise der Achse (Er- 
läuterungen im Text); II Erstes Bildungsstadium des primären Meristemmantels; III—V ver- 
schiedene Ausschnitte aus dem primären Meristemmantel den mit a, b und e bezeichneten 
Stellen der schematischen Fig. Ientnommen. b,—b, die fünf jüngsten Blattanlagen. Dunkel 
schraffiert in Fig. I der noch tätige Meristemmantel, etwas heller dessen bereits 
differenzierte Abschnitte. 


Meristems beweist deutlich dessen primären Charakter. Denn jene Zellen, 
in denen die ersten periklinalen Wände auftreten, sind ob ihrer Genese 
und Lage noch vollauf meristematische Zellen, dürften vielleicht noch 
nicht einmal dem ,,Halbmeristem‘‘ ScHUEPPs zuzurechnen sein. Es geht 
somit das cambiale Meristem unmittelbar aus den Zellen des Urmeristems 
des Vegetationspunktes hervor und erweckt lediglich durch das nunmehr 
bestimmte Gerichtetsein seiner Teilungswände den Eindruck einer Neu- 
bildung. Demzufolge haben wir also in ihm ein durchaus primäres Meri- 
stem vor uns, dem durch seine ausgedehnte Teilungstätigkeit die Aufgabe 
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zufällt, den an sich unbedeutenden Achsenkörper von Crinum Moorei 
zu verstärken, d. h. in diesem Falle ihn überhaupt eigentlich erst recht 
zu bilden. Bei Crinum Moorei kommt der Achsenkörper eben auf eine 
gänzlich andere Weise zustande als wir es von Dikotylen her gewohnt sind, 
obgleich auch diese Bildungsweise — wie das Vorstehende belegt — voll- 
auf als ein primärer Differenzierungsvorgang zu gelten hat. Damit erweist 
sich auch die Dickenzunahme des Achsenkörpers als von primärer Art, 
die man entsprechend der Teilungsweise und der Herkunft des zugrunde 
liegenden Meristems im Sinne von SCHOUTE ! auch als ein ,,cambiales ? 
primäres Dickenwachstum“ oder kurz, entsprechend den S. 322 gemachten 
Erörterungen, als ,,primäres Dickenwachstum‘ bezeichnen könnte. 

Auffällig ist bei Crinum Moorei ferner der leicht bogenförmig nach 
aufwärts gerichtete Verlauf der einzelnen Zellreihen des primären Meri- 
stemmantels, der dadurch bewirkt wird, daß die vegetationspunktnahen 
Zellenlagen eine relativ geringere Wachstums- und Teilungsintensität 
ihrer Zellen zeigen als die entfernteren Lagen, so daß deren Reihen eine 
größere Länge erreichen; gleichzeitig gehen deren Tochterzellen im Gegen- 
satz zu Verhältnissen, wie wir sie bei T'ulipa u. a. finden werden, nicht 
alsbald in den differenzierten Zustand über, sondern erfahren noch einige 
weitere Teilungen. Im Gefolge all dieser Vorgänge erscheinen schließlich 
sämtliche Blattanlagen in annähernd gleicher Höhe angeordnet. 

Überblickt man zusammenfassend die Gesamtheit der anatomischen 
Vorgänge des Erstarkungswachstums, die sich bei Crinum Moorei ab- 
spielen, und vergleicht damit die heute üblichen, eingangs kurz skizzierten 
Vorstellungen vom Erstarkungswachstum der Monokotylen, so offenbart 
sich ein nicht unerhebliches Mißverhältnis. Es wird daher die Aufgabe 
der folgenden Seiten sein, die allgemeinere Gültigkeit unserer an Crinum 
Moorei gewonnenen Vorstellungen an weiteren Beispielen zu erweisen 
und die Befunde zu ergänzen. Deshalb seien zunächst noch einige Vertreter 
aus der biologischen Gruppe der Zwiebelpflanzen herangezogen. 


Galanthus nivalis L. 

Nicht unähnlich den soeben geschilderten verlaufen auch die Vorgänge 
des Erstarkungswachstums am Sproßpol von Galanthus nivalis. Der 
Vegetationskegel als solcher zeigt Crinum Moorei gegenüber bereits 
gedrungenere Form (Abb. 1,11). Damit stehen Eigentümlichkeiten mono- 
kotyler Sproßscheitel im Zusammenhang, die uns bei anderen Objekten 
noch weit stärker ausgeprägt entgegentreten werden (z. B. bei Livistona 
chinensis) und uns hier erstmalig begegnen. Das gilt insonderheit für die 
über die gesamte Schnittbreite hinweg verteilten, gegen die Spitze des 
Vegetationskegels leicht konvergierenden, periklinal orientierten Zell- 
reihen, die durch wiederholte, streng antiklinale Wandbildung aus wenigen 
Urmeristemzellen entstanden sind und nunmehr den Vegetationspunkt 


1 Vgl. Anmerkung S. 344. — * „Cambial‘ im Sinne der Definition auf S. 323. 
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basalwärts begrenzen (Abb. 1,11). Da diese Zellen später ein vorwiegendes 
Breitenwachstum zeigen und durch einzelne periklinal orientierte Tei- 
lungswände hin und wieder eine Verdoppelung der kurzen Zellreihen 
herbeiführen, erfährt gleichzeitig damit der Durchmesser des gesamten 
Vegetationspunktes eine Vergrößerung, der sich eine entsprechende Ver- 
mehrung des Urmeristems oberhalb jener Zellreihen zugesellt. Somit 
handelt es sich bei diesen Vorgängen um solche, die ein Erstarkungs- 
wachstum des Vegetationspunktes im eingangs definierten Sinne be- 
wirken. Doch ist das Ausmaß der auf diese Weise möglichen Achsenver- 
stärkung hier und in anderen Fällen gering und unerheblich gegenüber 
der tatsächlich vollbrachten primären Achsenverstärkung. 

Viel wesentlicher für die endgültige Achsengestaltung sind indes 
jene an Crinum Moorei erinnernden Vorgänge, die uns aus Abb. 1, II ent- 
gegentreten, und in denen wir die Vorgänge des primären Dickenwachs- 
tums erkennen. Es findet sich auch hier, unmittelbar unter den Basen 
der Blattanlagen hinziehend, ein Meristemmantel, der nahe der Basis 
der jüngsten Blattanlage bereits als solcher kenntlich wird und sich trotz 
kontinuierlichen Zusammenhanges von den übrigen Meristemzellen durch 
gerichtete Teilungswände unterscheidet. Dieser Meristemmantel besteht 
aus antiklinal zu den Blattanlagen hin verlaufenden Zellreihen, die durch 
wiederholte periklinale Wandbildung entstanden sind und mit ihrer Ent- 
fernung vom Vegetationsscheitel bis zu einem Maximum sowöhl stetig 
an Länge, d.h. an Zellenzahl, als auch an Breite der Einzelzellen zunehmen. 
In Abb.3,1 sind diese Verhältnisse nochmals schematisch wiedergegeben. 
Auch bei dieser Bildung handelt es sich um ein primäres Meristem cam- 
bialen Charakters, und die Folge seiner regen zellbildenden Tätigkeit ist 
wiederum eine Erstarkung der Achse, die in einer nicht unbedeutenden 
Auflagerung von Zellen auf einen zentralen Achsenkörper besteht, der 
hier bei Galanthus nivalis in Form eines niedrigen Kegels als Differen- 
zierungsprodukt aus dem zentralen Bezirk jener Zellreihen hervorgeht, 
die das Erstarkungswachstum des Vegetationspunktes mit ausmachen. 
Die diesem ursprünglichen zentralen Achsenkörper anliegenden, durch 
die Tätigkeit des Meristemmantels gebildeten Zellen gehen alsbald, peri- 
pherwärts fortschreitend, unter Wachstumsvorgängen in den Zustand 
von Parenchymzellen über, indes die Neubildung von Zellen nahe der 
Peripherie noch weiter andauert. Soweit nicht durch die Bildung von 
Procambiumsträngen, die den Achsenkörper bereits jetzt als ein dichtes, 
immer erneut verstärktes Netzwerk durchziehen, oder durch die Neu- 
bildung von Wurzeln die Übersichtlichkeit des Bildes erschwert ist, 
läßt sich auf Längsschnitten die Genese dieser Zellen oft noch nach ge- 
raumer Zeit erkennen und nachweisen. 

Der eigentümlich abwärts gekriimmte Verlauf der primären Meri- 
stemzone hängt eng mit Wachstumseigentümlichkeiten ihrer Zellen sowohl 
im Bereiche ihrer aktivsten Teilungstätigkeit als auch in der angrenzenden, 
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bereits zur Differenzierung schreitenden Zone zusammen. Im erstge- 
nannten Bereiche iiberwiegt, peripherwarts starker werdend, das Breiten- 
wachstum der Einzelzellen, während im zweiten ein ausgesprochenes 
Langenwachstum der Zellen vorherrscht in senkrechter Richtung zum vor- 
erwähnten (Abb. 3, II). Letztere Zellen bewerkstelligen dann hauptsäch- 
lich die primäre Dickenzunahme der Achse. Besonders ausgeprägt ist 
dies in der Basalregion, während bezüglich der den Vegetationspunkt 
mehr benachbarten Zonen das Längenwachstum der in Differenzierung 





Abb. 3. Galanthus nivalis. I Schema des Aufbaues und der Wachstumsweise der Achse; 

II Ausschnitt aus dem primären Meristemmantel von der Stelle a der Fig. I, die verschieden- 

artige Wachstumsweise der Zellen der Meristemmantelzone und ihrer bereits zur Differen- 

zierung geschrittenen Abschnitte zeigend. b,—b, die fünf jüngsten Blattanlagen, schraffiert 
der primäre Meristemmantel, punktiert die Leitbündel. ‘ 


begriffenen Zellen des Meristemmantels — zumindest zur Zeit — noch 
stärker zurücktritt (Abb. 1, IT). 

Von Interesse ist in diesem Zusammenhang sodann noch, daß die 
Meristemzone zugleich auch die Bildungsstätte für die zahlreich ent- 
stehenden homorhizen Wurzeln abgibt, womit deren ‚„Rindenbürtigkeit‘ 
ihre histogenetische Erklärung findet. 


Tulipa sp. L. 

Prinzipiell nicht anders verlaufen auch die Vorgänge des Erstarkungs- 
wachstums am Sproßpol von Tulipa sp., wenn auch der schematische 
Längsschnitt Abb. 4,I zunächst einen andersartigen Eindruck zu ver- 
mitteln scheint. 

So weist die Spitze des Vegetationskegels nicht die bei den bisher 
betrachteten Pflanzen stets angetroffene Kegelform auf, sondern ist 
sehr flach ausgebreitet; dabei lassen sich deutlich einige Tunikaschichten 
erkennen, an die sich basalwärts jene das Erstarkungswachstum des Vege- 
tationspunktes vermittelnden und durch antiklinale Wandbildung ent- 
standenen Zellreihen anschließen, deren Zellenzahl jeweils nicht sehr 
beträchtlich ist, die aber ein sehr ausgeprägtes Breitenwachstum zeigen 
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und dadurch gleichzeitig zur Bildung eines zwar sehr gestauchten, aber 
breiten Achsenkörpers beitragen. Dieser erfährt sodann durch die Vor- 
gänge des primären Dickenwachstums, d.i. durch die Tätigkeit des ihm auf- 
gelagerten und unmittelbar unter den Blattanlagen hinziehenden primären 
Meristemmantels eine Verstärkung. Dabei ähneln die Zellreihen des 
cambialen Meristems mit ihren streng periklinal gerichteten Teilungs- 
wänden in ihrem Verlauf denen von Crinum Moorei, jedoch ist deren 
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Abb. 4. Tulipa sp. und Allium Cepa. I Schema des Aufbaues und der Wachstumsweise der 
Achse von Tulipa sp.; II dasselbe von Allium Cepa. b,—b, die acht jüngsten Blattanlagen, 
schraffiert der primäre Meristemmantel, punktiert die Leitbündel. 


Länge, d.h. Zellenzahl bedeutend geringer. Entsprechende Teilungs- 
und im Gegensatz zu Crinum aber relativ rasch einsetzende Differen- 
zierungsvorgänge führen schließlich zur Anordnung sämtlicher jungen 
Blattanlagen in annähernd einer horizontalen Ebene!, die durch leichtes 
Erheben der Randpartien mitunter schon die Neigung verrät, sich zu 
einer sehr flachen Mulde auszubilden. Damit ist bereits die Tendenz 
einer Entwicklungsrichtung angezeigt, die wir besonders ausgeprägt bei 
Livistona chinensis vorfinden werden. 


Allium Cepa L. 

In Form und Aufbau des Sproßscheitels durchaus mit T'ulipa sp. über- 
einstimmend, ähnelt die Art und Weise des Erstarkungswachstums doch 
mehr den bei Galanthus nivalis angetroffenen Verhältnissen (Abb. 4, IT). 
Hier wie dort zeigt der unterhalb der Basen der Blattanlagen verlaufende 
primäre Meristemmantel im Zusammenhang mit entsprechenden Wachs- 
tumsvorgängen der Einzelzellen nach abwärts gekrümmten Verlauf, 
wodurch die primäre Achsenverstärkung nicht wie bei T'ulipa sp. in Höhe 
des Vegetationsscheitels maximal ist, sondern diese Stelle wird in das 
obere Drittel der Achse rückverlegt. (Bildung der Zwiebelscheibe!). 


1 Dies gilt noch nicht für die alleräußersten, d. h. ältesten Blatter. 
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Entstehungs- und Differenzierungsart der einzelnen Zellen des Meristem- 
mantels entspricht völlig den bei Galanthus nivalis und den anderen 
Objekten geschilderten, so daB sich ein weiteres Eingehen darauf eriibrigt. 


Der soeben wiedergegebene Verlauf des Erstarkungswachstums inner- 
halb der biologischen Gruppe der Zwiebelpflanzen findet einige Bestatigung 
durch einzelne Angaben in der Literatur, die sich ebenfalls vornehm- 
lich auf Vertreter der Liliiflorae beziehen und zum Teil erst aus jüngst-r 
Zeit stammen. 

Bereits FALKENBERG (1876, S.49) hatte bei Allium Cepa beobachtet, 
daß „die Erreichung der definitiven Dicke auf Wachstumsvorgängen 
beruht, die sich erst unterhalb des Vegetationspunktes vollziehen‘ und 
auf die Bildung von der Oberfläche der Zwiebel parallelen Scheidewänden 
zurückzuführen sind, die in einer zwischen Zwiebelachse und Rinde 
gelegenen, aber nicht scharf gesonderten Schicht auftreten. Obgleich in 
diesem Hinweis mit Ausnahme der genetischen Beziehungen zwischen 
Vegetationspunkt und jener „Schicht“! der Sachverhalt schon richtig 
erfaßt ist, — übrigens die einzige nähere Angabe in der Arbeit FALKEN- 
BERGs, in der 29 monokotyle Pflanzen untersucht wurden — fand er in 
der Folgezeit, vielleicht wegen seines Verstecktseins, keinerlei Beachtung. 

Nachdem fast 50 Jahre vergangen waren, erschien 1925 die nächste 
in unserem Zusammenhang interessierende Arbeit, die erstmalig genauere 
Angaben über die Vorgänge des Erstarkungswachstums enthält und 
Hyacinthus orientalis betrifft. M. VERSLUYS gibt hier neben einigen mehr 
schematischen Zeichnungen auch zwei Mikrophotos der Zellanordnung vom 
Vegetationsscheitel ihres Untersuchungsobjektes, die durchaus ähnliche 
Verhältnisse bezüglich des Gesamtaufbaues verraten, wie wir sie bei den 
soeben betrachteten Pflanzen vorfanden. Dabei betont sie, — bewußt 
im Gegensatz zur herrschenden Meinung — daß (S. 68) “the growth of the 
disc is not only due to extension but also to nuclear- and celldivision. .. 
not far below the insertion spots of the scales there occurs a meristem, 
much resembling a cambium which spreads over the disc like a cope. 
The new cells are chiefly formed towards the inside by divisions in a 
tangential direction.” Auch über die Genese dieses Meristems stellte 
VersLuys Betrachtungen an, die in dem Ergebnis gipfelten: “it appears 
that the cambium we found in the bulb-disc merges into the meristematic 
cell of the vegetation-point’’; Verhältnisse, deren ,,Wahrscheinlichkeit“ 
wir auf Grund der vorangegangenen Untersuchungen nunmehr zur Tat- 
sächlichkeit erheben können. 

Ferner ist in diesem Zusammenhang noch auf einige Äußerungen von 
CHOUARD aus dem Jahre 1931 hinzuweisen, betreffend die Scilleen 


1 Das ist unser das primäre Dickenwachstum ermöglichender primärer Meristem- 
mantel. 
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(S. 183) : «La masse du méristème est animée d’une division cellulaire active 
dans le plan horizontal et dans le sens vertical de sorte que les cellules 
résultart de l’activité du méristème forment des files radiales obliquement 
ascendentes, épanouies au sommet du plateau.» Daß es sich hierbei um 
den eingehend beschriebenen Vorgang der Erstarkung des Vegetations- 
punktes handelt, bedarf nach dem Vorausgegangenen wohl keiner weiteren 
Ausführungen. Auf die Vorgänge des primären Dickenwachstums nimmt 
CHOUARD mit dem folgenden Satz kurz bezug, wenn auch die ausschlag- 
gebende Bedeutung für die Gesamtheit der Vorgänge des Erstarkungs- 
wachstums noch nicht erkannt ist (S. 183): «Entre la moelle et l’écorce 
il reste longtemps un fourreau ou un manchon de cellules actives qui 
élargissent encore un peu ! les parties relativement anciennes du plateau 
et donnent dans l’&corce des files horizontales de cellules radiales avec 
des cloisons simulant un cambium.» Dazu geben die Abb. 3 der Tafel 2 
und 3 in Übersicht und Einzelheiten Photogramme wieder, die durchaus 
unseren Abbildungen ähneln. 

Fassen wir die Ergebnisse der vorstehenden Erörterungen kurz zu- 
sammen, so ergibt sich für die betrachteten und näher herangezogenen 
monokotylen Pflanzen eine offensichtliche Einheitlichkeit der die Er- 
starkung ihrer Achsen ermöglichenden Vorgänge, die einerseits in einer 
Erstarkung des Vegetationspunktes, andererseits in einer durch die Vor- 
gänge des primären Dickenwachstums vermittels eines primären Meri- 
stemmantels bewirkten Erstarkung des Vegetationskegels bestehen. 


Von besonderem Interesse war es sodann, zu erfahren, ob die prinzi- 
pielle Gleichartigkeit der Vorgänge des Erstarkungswachstums nur Gültig- 
keit innerhalb der Ordnung der Liliiflorae besitzt, oder ob derselbe Modus 
der Ausbildung und Tätigkeit eines cambialen primären Meristems sich 
auch bei Vertretern anderer monokotyler Ordnungen verwirklicht findet, 
vor allem bei solchen, die den bisher betrachteten Zwiebelpflanzen gegen- 
über ein weit größeres Ausmaß primärer Achsenverstärkung erreichen. 


II. Pflanzen mit starken Achsen. 
Musa chinensis SWEET. 

Es bot sich mir Gelegenheit, daraufhin den Vegetationskegel einer 
Bananenpflanze (Musa chinensis) an Hand von Längsschnitten zu 
untersuchen. Obgleich Musa chinensis im vegetativen Zustand keinen 
oberirdischen, sichtbaren Stamm ausgebildet (denn was als ein solcher 
erscheint, ist nur der aus den Blattscheiden gebildete ,,Scheinstamm“, 
auch „Krautstamm‘ genannt), besitzt sie eine im Boden befindliche 
kurze, gedrungene Achse (Rhizom) mit einem Durchmesser von annähernd 


1 Sperrung von mir 
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20 cm. Da iiber die Bananenpflanze nichts von einem sekundaren Dicken- 
wachstum bekannt ist, stand zu erwarten, daß der beträchtliche Achsen- 
körper seine Entstehung den Vorgängen des Erstarkungswachstums zu 
verdanken hat. 

Abb. 5 gibt einen schematischen Längsschnitt durch den Vegeta- 
tionsscheitel wieder; dabei zeigt sich der Vegetationspunkt als eine sehr 


flache Kuppe von relativ un- 
4. AV L: CN \ geordnetem Meristem. Irgend- 
TILL) Van ; IN welche Erstarkungsvorgänge, die 
KK Um an den Vegetationspunkten von 
|] Galanthus, Tulipa u. a. deutlich 
nachweisbar waren, lassen sich 
hier nicht feststellen. Umgeben 
wird er von den jungen Blatt- 
anlagen, die durch die Tatigkeit 
wiederum eines primären Meri- 
stemmantels unterhalb ihrer Ba- 
sen in annähernd einer Ebene 
angeordnet erscheinen. Jenes 
Meristem läßt sich auch hier bis 
unmittelbar unter die jüngste 
Blattanlage verfolgen und ge- 
Abb.5. Musa chinensis. I Schema des Aufbaues Winnt nach rückwärts durch Er- 
und der Wachstumsweise des Rhizomes; II Aus- höhung der Zellenzahl in einer 
ee “+ À. R Ann me aga cambialen Reihe immer mehr 
punktiert die Leitbindel. an Ausdehnung und Deutlich- 
keit (Abb. 5, II). Mit Beginn 
der Differenzierung der am weitesten zentralwärts gelegenen Zellen 
des primären Meristems verwischt sich jedoch, im Gegensatz zu den 
Verhältnissen bei Galanthus nivalis, die Klarheit des Achsenaufbaues. 
Doch läßt sich an der Größe und Anordnung der Leitbündelanlagen auch 
später noch mit ziemlicher Gewißheit feststellen, ob sie dem aus dem 
Vegetationspunkt unmittelbar hervorgegangenen kegelförmigen Achsen- 
anteil entstammen oder aus den Zellenlagen hervorgegangen sind, die 
durch die Tätigkeit des primären Meristemmantels als Auflagerung auf 
den ursprünglichen Achsenkörper gebildet wurden. 

Da die Zellen des primären Meristemmantels relativ lange Zeit in 
teilungstätigem Zustand erhalten bleiben und so noch unterhalb der 
ältesten Blattanlagen anzutreffen sind, ehe sie in ihrer Gesamtheit zur 
Differenzierung schreiten, wird auch das ungewöhnliche Ausmaß des 
primären Dickenzuwachses leichter verständlich, und es bleibt die bemer- 
kenswerte Tatsache festzustellen, daß trotz erheblich gesteigerten Be- 
trages an primärem Dickenzuwachs die Vorgänge selbst prinzipiell in 
nicht anderer Weise verlaufen, als sie uns bei den Liliifloren entgegen- 
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traten, denn auch hier wieder sind die Vorgänge des primären Dicken- 
wachstums ausschlaggebend für die Größe der Erstarkung. 


Livistona chinensis R. Br. 

Die Notwendigkeit, eine etwa 12m hohe Livistona chinensis des 
hiesigen Botanischen Gartens infolge Raummangels fällen zu müssen, 
war willkommener Anlaß, das Problem des Erstarkungswachstums auch 
bezüglich der Palmen aufzurollen und durch eine Analyse der Zellteilungs- 
vorgänge am Sproßscheitel eine Lösung anzustreben!, zumal die Durchsicht 
der betreffenden Literatur keine endgültige Klarheit zu geben vermochte. 
Denn nur ganz vereinzelt finden sich im Zusammenhang mit anderen 
Problemen gelegentliche und darum zumeist unvollständige Angaben, die 
auf Einzelheiten im Entwicklungsgang primär in die Dicke wachsender 
Palmen hinweisen. Ausführlicher hat sich nur STRASBURGER (1906) am 
Beispiel der Washingtonia filifera WENDL. geäußert. Da diese Auffassung 
für uns in der Folge nicht ohne Bedeutung sein wird, sei sie kurz wieder- 
gegeben, ohne zunächst weiter Stellung dazu zu nehmen (S. 584): ‚In 
der Insertionshöhe der jüngsten Blattanlage stellt sich ganz unvermittelt 
eine Teilung durch Periklinen in allen Zellschichten des Periblems und 
Pleroms ein... Die Teilungen folgen in fast endloser Zahl aufeinander und 
verwandeln jede Zelle der ursprünglichen Mantelschichten in eine Zell- 
reihe, welche rechtwinkelig zu den früheren Periklinen orientiert erscheint. 
Dadurch werden die Periklinen sofort undeutlich, während die neuen 
Zellreihen sich als Antiklinen deutlich zeichnen... Die Teilungen sind so 
ergiebig, daß sie zu einer Erhebung des Gewebes im Umkreis des Vege- 
tationspunktes führen und dieser inmitten einer Mulde zu stehen kommt. .. 
Der fortgesetzten tangentialen Teilung von Zellen, die nur wenigen 
ursprünglichen Mantelschichten des Vegetationskegels angehören, ver- 
dankt somit der ganze mächtige Stammscheitel von Washingtonia filifera 
seine Entstehung.“ Während ‚die Intensität der Zellteilungen in der 
mittleren Region des Stammes schon bedeutend abnimmt, teilen sich die 
ihn umhüllenden Zellschichten im früheren Tempo weiter. So wird die 
Zone starker Tätigkeit immer weiter nach außen verschoben.“ 

Nach diesen Worten hat es den Anschein, als ob auch bei den Palmen 
das Erstarkungswachstum in ähnlicher Weise wie in den bisher betrach- 
teten Fällen erfolge. Sehen wir uns daraufhin den Vegetationsscheitel 
von Livistona chinensis einmal genauer an. 

Nach Entfernung der vollentwickelten obersten Blätter und Ab- | 
präparation der in groBer Anzahl vorhandenen und mit einem ring- 
förmig geschlossenen Blattgrund versehenen verschiedenaltrigen Blatt- 
anlagen zeigte sich schließlich ein etwas ungewohntes Bild, indem der 

1 Zu diesem Zwecke wurde der Sproßscheitel von Livistona chinensis zunächst 


weitgehend freigelegt und durch die zentrale Gewebepartie nach Einbettung in 
Paraffin mittels des Mikrotoms Längsschnitte von 5 u hergestellt. 
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Vegetationspunkt des Stammes — immer noch umhüllt von den aller- 
jüngsten Blattanlagen — als kleiner Höcker inmitten einer schüssel- 
förmigen Einsenkung von relativ beträchtlicher Tiefe vorgefunden wurde 
(Abb. 6). Zur weiteren Veranschaulichung der lokalen Verhältnisse am 
Sproßpol unserer Palme diene Abb.7,I, die einen Längsschnitt durch den 
in Abb. 6 am Grund der Grube erkennbaren Höcker wiedergibt. Dabei 
treten sowohl die Lagebeziehungen der jungen Blätter zueinander und 
zu dem sie erzeugenden Vegetationspunkt als auch besonders dieser selbst 
als eine kleine Kuppe an der zutiefst gelegenen Stelle der Einsenkung 
deutlich hervor. Diese als Vegetationspunkt bezeichnete kleine Kuppe, 





Abb. 6. Livist hi is. Sproßscheitel eines etwa 12 m hohen Exemplares nach Ab- 

präparation der Blattanlagen. Am Grunde der schüsselförmigen Einsenkung erkennt man 

den noch von wenigen Blattanlagen umhüllten Vegetationspunkt. Die konzentrischen 

Ringe am Rande der Einsenkung bezeichnen die Ansatzstellen der abpräparierten, mit einem 
geschlossenen Blattgrund versehenen Blattanlagen. 





die an ihrer Basis die jungen Blattanlagen hervorbringt, zeigt jedoch im 
Vergleich zu den Vegetationspunkten anderer Phanerogamen — selbst 
krautiger Formen — keineswegs entsprechend größere Dimensionen !. 
Bedenkt man dabei, daß es sich hier um den bereits ,,erstarkten‘‘ Vege- 
tationspunkt einer etwa 12 m hohen Palme handelt, so erkennt man, daß 
die Vorgänge des Erstarkungswachstums am Palmenscheitel wohl kaum 
lediglich auf einem „starken Breitenwachstum des Vegetationspunktes“, 
also auf einem Erstarkungswachstum im eingangs definierten, engeren 
Sinne beruhen dürften, und daß jene Theorie — zumindest in dieser 
Form — und speziell für ältere Pflanzen ? nicht haltbar ist. 

Auskunft darüber, in welcher Weise nun eigentlich die primäre 
Dickenzunahme der Palmenstämme erfolgt, geben uns Längsschnitte 
durch den Sproßpol. Diese offenbaren zunächst einmal, daß man als 
Meristem der Sproßspitze — wofür das Folgende noch Belege liefern wird — 
nicht nur den kuppenförmigen Vegetationspunkt, sondern zugleich auch 

1 Man vgl. Zellenzahl und -größe von Abb.7,II mit denen der von SCHMIDT 


gegebenen Abbildungen phanerogamer Vegetationsscheitel. 
2 Was die etwas andersartig verlaufenden Vorgänge bei Palmenkeimlingen 
anbetrifft, so sei auf das S. 345f. Gesagte verwiesen. 











Das Erstarkungswachstum der Palmen und einiger anderer Monokotylen. 337 


den gesamten basalen Abschnitt der schüsselförmigen Vertiefung anzu- 
sprechen hat, da beide gleich rege meristematische Wachstums- und 
Teilungsvorgänge aufweisen. Der obere Abschnitt der Einsenkung wird 
indes von fortschreitend in Streckung und Differenzierung befindlichem 
Gewebe eingenommen. Wir finden demzufolge bei Livistona chinensis 
nicht einen kuppenförmigen Vegetationspunkt, sondern einen ausge- 
sprochenen Vegetationskegel vor, dessen Basis jedoch im Zusammenhang 
mit Vorgängen, auf die noch näher einzugehen sein wird, schüsselförmig 
gestaltet ist. Da damit eine Verbreiterung der Basis verbunden ist, 
gehen wir sicher nicht fehl in der Annahme, daß dies in engster Verbin- 
dung mit den Vorgängen des Erstarkungswachstums steht, und so dürfte 





Abb. 7. Livistona chinensis. I Schematischer Längsschnitt durch die am Grunde der 

Einsenkung in Abb. 6 erkennbare Erhöhung. Inmitten der jüngsten Blattanlagen der 

kuppenförmige Scheitel des schüsselförmig gestalteten Vegetationskegels; II zelluläre 
Detailzeichnung des Scheitels des Vegetationskegels; Leitbündel punktiert. 


deren Lösung zunächst an die Frage geknüpft sein, auf welche Weise 
jene schüsselartige Gestaltung der Sproßspitze zustande kommt. (Für 
nähere Beziehungen zwischen der Scheiteleinsenkung und der Dicken- 
zunahme des Stammes sprechen auch makroskopische Momente, wie ein 
Blick auf Abb. 6 darlegt, wo die annähernd konzentrischen Ringe der 
Ansatzstellen der Blattanlagen gleichzeitig den jeweiligen schrittweisen 
Stammzuwachs kennzeichnen und in ihrer Gesamtheit durch ihre mit 
Wachstum und Zellteilung verbundene, zunehmend periphere Verlagerung 
das Zustandekommen zylindrischer Palmenstämme veranschaulichen.) 

Initialstelle aller meristematischen Teilungen ist auch bei Livistona 
chinensis zunächst einmal der Vegetationsscheitel, hier also der kuppen- 
förmige Anteil des Vegetationskegels, der eigentliche Vegetationspunkt. 
Doch überzeugt schon ein kurzer Blick auf einen Längsschnitt durch einen 
solchen (Abb. 7, II), daß hier ein anderes Bild der Zellenanordnung vorliegt, 
als man es von Längsschnitten durch dikotyle Vegetationsscheitel gewohnt 
ist 1, und daß demzufolge die sich hier abspielenden Teilungs- und Wachs- 


1 Vgl. die bereits angeführte Arbeit von A. ScHMIDT. 
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tumsvorgänge von besonderer Art sind. Kaum ausgeprägt ist dies noch 
für die äußerste Spitzenregion, die ein wenig geordnetes Meristem zeigt, 
in dem man höchstens einige Tunikaschichten nachweisen könnte, deren 
Grenze gegen einen Corpusanteil jedoch nicht näher anzugeben ist. Offen- 
bar finden hier Zellteilungen statt, die zumindest im zentralen Anteil keine 
besondere Orientierung aufweisen, wie es mitunter für meristematische 
Gewebe typisch ist; so scheint die Spitzenzone vornehmlich dem Wachs- 
tum des Vegetationspunktes selbst zu dienen. Ganz anders ist es in dem 
unmittelbar angrenzenden Abschnitt, der in der Höhe ungefähr mit der 
Entstehungszone der jüngsten Blattanlagen zusammenfällt, wo über die 
ganze Schnittbreite gleichmäßig verteilt in sämtlichen Zellen in ziemlich 
rascher Folge ausnahmslos antiklinale Wände auftreten, die in Verbin- 
dung mit Wachstumsvorgängen zur Bildung von schräg längs, d.h. 
periklinal verlaufenden Zellzügen Veranlassung geben. In der Gesamtheit 
dieser Vorgänge haben wir hier in ganz besonderer Einprägsamkeit jene 
Prozesse vor uns, die der Erstarkung des Vegetationspunktes dienen. 

Im weiteren Verlauf der Entwicklung werden diese periklinalen Zell- 
züge in Verbindung mit bestimmt gerichteten Wachstumsvorgängen der 
Einzelzellen einerseits zur Bildung der Blattanlagen, andererseits zur 
Bildung der Scheitelgrube und des zentralen Achsenanteiles herangezogen. 
Während sich nämlich die innersten Zellenlagen bereits unmittelbar unter 
der Basis der Scheitelkuppe zu differenzieren beginnen (Abb. 8,1), unter 
hauptsächlich senkrecht zur Richtung des Stammes erfolgendem Wachs- 
tum, und dadurch ein leichtes Ausbiegen der mehr peripheren Zellenlagen 
mit veranlassen, fahren diese letzteren noch während eines recht beträcht- 
lichen Zeitabschnittes fort, ihre Zellenzahl ausschließlich durch antiklinale 
Wände zu erhöhen (Abb. 8,1). So wird auf einem anscheinend etwas 
anderem Wege als in den bisher betrachteten Fällen ebenfalls wieder ein 
primäres Meristem cambialen Charakters gebildet, das sich zwischen den 
Blattanlagen und dem bereits zur Differenzierung schreitenden zentralen 
Achsenkegel einschiebt, und dem — wie das Folgende zeigen wird — auch 
hier die Aufgabe zufällt, durch die Vorgänge des primären Dickenwachs- 
tums die Achse primär zu verstärken. Abb. 8,II und 9 spiegeln diese 
Verhältnisse deutlich wieder und weisen dabei auf den Widerspruch hin, 
in dem die eingangs angeführte Auffassung STRASBURGERS hierzu steht. 
Von „einer Teilung durch Periklinen in allen Zellschichten des Periblems 
und Pleroms‘“ ist nicht das Geringste zu bemerken. Antiklinale Wände 
beherrschen in dieser Zone völlig das Bild. Daran ändert auch die Tat- 
sache nichts, daß unmittelbar unter den Blattanlagen die Richtung der 
Teilungswände bezüglich des Verlaufes der Einsenkung annähernd parallel, 
d.h. periklinal ist. Denn in den periklinalen Zellzügen läßt sich von der 
Basis der Kuppe des Vegetationskegels aus bis hin zu den Blattanlagen 
die antiklinal bleibende Richtung der Teilungswände kontinuierlich ver- 
folgen (Abb. 8,I, rechts). Nirgends finden sich periklinale Wände, die 
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senkrecht zu den bisherigen Teilungswänden verlaufen (Abb. 8,II; 9). 
Die scheinbare Richtungsänderung der Teilungswände wird vielmehr durch 






II 
Abb. 8. Livistona chinensis. I Längsschnitt durch den Sproßscheitel. Besonders deutlich 
sind die durch antiklinale Wandbildung entstandenen periklinalen Zellzüge zu erkennen, 
die rechts bis in die zweitjüngste Blattanlage zu verfolgen sind; II rechte Hälfte eines Längs- 
schnittes durch den Sproßpol mit den in reger Teilung befindlichen, die schüsselförmige 

Einsenkung bildenden, periklinal verlaufenden Zellagen. 


ganz andere Vorgänge veranlaßt, die sich sowohl in jenen Zellzügen als 
auch in deren unmittelbarer Nachbarschaft abspielen. 

Einerseits ist es die bereits erwähnte frühzeitige Differenzierung der 
zentralen Achsenpartie, andererseits zeigen vor allem die am weitesten 
peripherwärts gelegenen cambialen Zellreihen in Verbindung mit Wachs- 
tumsvorgängen eine rege Teilungsaktivität, der sich bezüglich der nahe 
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dem Rande der Scheitelgrube befindlichen Zellen noch ein starkes Breiten- 
wachstums zugesellt. (Besonders schön tritt dies in Abb. 8,II und 9 
hervor, beim Vergleich der Zellgrößen der linken bzw. rechten Seite mit 
der gegeniiberliegenden. Bedenkt man dabei, daß es sich auf beiden 
Seiten noch um Meristemzellen handelt, so wird das Ausmaß der durch 
jene Vorgänge möglichen Erstarkung eindringlich vermittelt.) Die Folge 
all dieser Vorgänge ist eine zentralwärts abnehmende Länge der einzelnen 
periklinalen Zellenlagen, was schließlich zur Bildung einer Scheitelgrube 








Abb. 9. Livist chi is. Zelluläre Wiedergabe der linken Hälfte eines Langsschnittes 





durch den Sproßscheitel mit den periklinal verlaufenden Zellzügen. Die schraffierten Stellen 
bezeichnen die angeschnittenen Leitbündel. 


führt, da der Zusammenhang der benachbarten Zellenlagen stets gewahrt 
bleibt. Dabei zeichnen die einzelnen Zellenlagen, einem Satz Schüsseln 
vergleichbar, die äußere Kontur der Scheitelgrube nach. Gleichzeitig wird 
auf diese Weise eine ringwallartige Verbreiterung des meristematischen 
Zellkomplexes erreicht, die dadurch zu einem allmählich immer stärkeren 
Erheben der Wallränder und damit zu einer zunehmenden Vertiefung 
der Scheiteleinsenkung führt, daß die Zellen dieser Zone noch längere 
Zeit die gleichen Wachstums- und Teilungsmodi beibehalten, d.h. 
weiterhin vornehmlich Breitenwachstum zeigen und ausschließlich durch 
antiklinale Wände vermehrt werden. 

Durch diese anhaltenden antiklinalen Wandbildungen einer großen 
Schar einzelner Zelleriagen erlangen in Verbindung mit Wachstumsvor- 
gängen die meristematische Teilungszone und die anschließende ebenfalls 
noch Zellteilungen aufweisende Streckungszone des Vegetationskegel! eine 


1 Nach ScHVEPrP auch als „„Halbmeristem‘‘ zu bezeichnen! 
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beträchtliche Ausdehnung, was sich jedoch wegen des bogenférmigen 
Verlaufs und der Kiirze der Internodien fast ausschlieBlich in die Breite 
auswirkt. Es wachsen eben die einzelnen Internodien weniger in die 
Lange, sondern entsprechend in die Breite und zwar durch periphere 
Auflagerung seitens eines breitgezogenen meristematischen Mantels, der 
unmittelbar unter den Blattanlagen von der kuppenförmigen Spitze des 
Vegetationskegels aus über dessen grubenförmig gestaltete Basis hinweg 
unverändert sich erstreckt und erst an seiner Peripherie langsam in 
Dauergewebe übergeht. 

Haben wir uns bisher damit beschäftigt, die Vorgänge klarzulegen, 
die zur Bildung einer Scheitelgrube führen, so wenden wir uns nunmehr 
der Aufgabe zu, den Zusammenhang zwischen der Ausbildung einer 
Scheitelgrube und dem Erstarkungswachstum weiter zu klären. Gerade 
die nun anschließende Differenzierung der schräg aufwärts nach außen 
verlaufenden Zellenlagen offenbart die Bedeutung der Scheiteleinsenkung 
für die Vorgänge des Erstarkungswachstums besonders deutlich. In dem- 
selben Maße wie dem Meristemmantel durch die Tätigkeit des mehr oder 
weniger geordneten Meristems der Vegetationsspitze neue Zellenlagen 
von oben hinzugefügt werden, differenzieren sich die am weitesten 
basalwärts gelegenen zu Dauergewebe. Die rege antiklinale Wandbildung 
in den periklinalen Zellenlagen bewirkt ein reichliches Hinzufügen neuen 
Zellmaterials zum zentralen Achsengewebe, die Auswirkung der Vor- 
gänge des primären Dickenwachstums, das nach außen hin als Erstar- 
kungswachstum in Erscheinung tritt. Wie mächtig die meristematischen 
periklinalen Zellenlagen sind, erhellt daraus, daß es sich bei den zur Diffe- 
renzierung schreitenden bei Heranziehung der Abb. 6 um etwa jene handlt, 
die mit ihrem Endabschnitt den oberen Rand der Einsenkung bilden 
helfen. Die einzelnen Zellen der betreffenden Lagen zeigen nach Ein- 
stellung ihrer Teilungen noch weiter Wachstum, und es nähert sich im 
Zusammenhang damit der stetig flacher werdende Bogen des Lagenver- 
laufs immer mehr der Geraden und der Horizontalen. Äußerlich findet 
dies am frei präparierten Stammscheitel bezeichnenden Ausdruck in der 
Tatsache, daß der Durchmesser der zu einer Blattanlage hinführenden und 
ursprünglich um diesen Betrag den Grubenwall erhöhenden Zellenlagen 
rasch vergrößert wird (Abb. 6, links oben) und diese mit den nunmehr 
schon weitestgehend differenzierten Blattanlagen an die Peripherie des 
in Bildung begriffenen Stammes rücken, der im Endzustand von den 
Blattbasen schließlich völlig umscheidet wird. 


Die in den vorausgegangenen Abschnitten auf Grund unserer Präpa- 
rate von Livistona chinensis gewonnenen Vorstellungen vom Verlauf des 
Erstarkungswachstums der Palmen stehen jedoch in einem gewissen 
Widerspruch zu einigen diesbezüglichen Angaben in der Literatur, 
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insbesondere zu den bereits angeführten von STRASBURGER. Unsere 
nächste Aufgabe ist es daher, uns damit auseinanderzusetzen. 

Auf den sehr wesentlichen Umstand, daß — entgegen den Angaben 
STRASBURGERs — periklinale Wände in der Basalzone der Scheitelkuppe, 
die der „Insertionshöhe der jüngsten Blattanlage‘ entspricht, gänzlich 
fehlen (Abb. 7,II; 8,I), dagegen antiklinale Wände in außerordentlich 
großer Zahl sowohl dort als auch in den durch diese Teilungen erzeugten 
periklinalen Zellzügen auftreten, wurde bereits S. 338 hingewiesen. Gleich- 
zeitig wurde unsere Anschauung durch Abbildungen belegt, diedeutlich dar- 
tun, daß von einer durch fortgesetzte periklinale Teilung bedingten ,,Ver- 
wandlung jeder Zelle der ursprünglichen Mantelschichten in eine Zellreihe, 
die rechtwinkelig zu den Periklinen orientiert erscheint‘‘, nicht gesprochen 
werden kann. Diese Vorstellung entspricht jedenfalls nicht der Genese 
jener Zellschichten, die diesen irreführenden Eindruck höchstens durch 
ihre weiter basalwärts gelegenen Lagen vermitteln helfen, da infolge der 
dort fortgeschrittenen Differenzierung und des allmählichen Überganges 
in das Gewebe des ursprünglichen Achsenkörpers der genetische Zu- 
sammenhang nicht mehr erkennbar ist. Zwar ‚zeichnen sich die neuen 
Zellreihen als Antiklinen“ bezüglich der Peripherie des in Bildung begrif- 
fenen Stammes, doch ist dabei folgendes zu bedenken. Der schräg auf- 
wärts gerichtete Verlauf, bei kegelförmigen Vegetationsscheiteln ein 
Kennzeichen für die scheitelnahen Scharen der antiklinalen Zellzüge, 
ist bei eingesenkten Vegetationsscheiteln bezeichnend für die periklinalen 
Zellzüge, die sie in unserem Falle als durch antiklinale Wände entstandene 
Gebilde tatsächlich sind. 

Auch die diesbezügliche Abbildung STRASBURGERS (Fig. 2, Taf. III) 
ist keineswegs überzeugend für seine Auffassung und stellt lediglich eine 
schematische Wiedergabe des Eindruckes vom Stammscheitelder Washing- 
tonia filifera bei schwacher Vergrößerung (löfach!) dar. Das Einzige, 
was dabei neben der Gestalt des Vegetationsscheitels hervortritt, sind die 
bogenförmig verlaufenden Zellzüge, deren Entstehung durch antiklinale 
Zellteilungen und deren für den Aufbau des zylindrischen Palmenstammes 
so wesentliche Bedeutung von STRASBURGER aber nicht erkannt wurden. 
Das mag vor allem in der Methodik dieses so verdienten Forschers gelegen 
haben, die im paraffinfreien Mikrotomieren eines in Alkohol-Glyzerin 
aufbewahrten Stückes Frischmaterial bestand. Da die Schnittdicke 
50 u betrug, enthielt nur ein einziger Schnitt den Vegetationskegel selbst. 
Bei dem bekannten Plasmareichtum meristematischer Gewebe ist so 
naturgemäß die Einsicht in den feineren zellulären Aufbau des Stamm- 
scheitels außerordentlich erschwert, wenn nicht gar unmöglich gemacht, 
so daß die ausschlaggebenden Vorgänge im Sproßscheitel selbst keine 
Berücksichtigung finden konnten und nur die gröberen, in Fig.2, Taf. III 
festgehaltenen Strukturen zutage traten. Indem er sich von dem mehr 
habituellen Eindruck leiten ließ, den die Zellreihen vor allem in ihren peri- 
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pheren Abschnitten vermitteln, mußte er notgedrungen zu der angeführten 
Auffassung gelangen. Damit mag es auch zusammenhängen, daß in jener 
Abbildung die bogenförmig zu den 3—4jiingsten Blattanlagen verlaufen- | 
den periklinalen Zellzüge rechts und links in kontinuierlichem Zusammen- 
hang stehen; Verhältnisse, die zumindest denen bei Livistona chinensis 
nicht entsprechen. Zudem spürt man in der Darstellung STRASBURGERS 
den mehr konstruktiven Charakter, wenn er in Anlehnung an die bekann- 
ten Schemata von Sacus von einer Schar „konfokaler Parabeln“ spricht, 
die allmählich in „konfokale Ellipsen“ übergehen. 

Seine Fig. 3, Taf. III, die einzige zelluläre Zeichnung in diesem Zu- 
sammenhang, könnte vielleicht gegen die hier vertretene Auffassung 
sprechen. Sie stellt den „Anschluß“ dreier Zellenlagen dar, deren jede 
(angeblich) aus verschiedenen ursprünglich periklinalen Zellschichten 
hervorgeht, und zeigt das von Etagencambien her bekannte Bild des 
„Versetzens‘‘ der Zellreihen. Derartige Stellen sind in der Tat auch auf 
Schnitten von Livistona chinensis zu finden, besonders in den peripher ge- 
legenen Abschnitten derZellenlagen. Meines Erachtens sind sie aber anders 
zu deuten. Denn das Versetzen der ,,antiklinalen Zellreihen“ Srras- 
BURGERs ist nicht unbedingt mit dem Problem des Etagencambiums in 
Beziehung und Verbindung zu bringen. Es erfahren nämlich die peri- 
klinalen Zellenlagen peripherwärts hin und wieder eine Aufspaltung, und in 
Verbindung mit einem regen Breitenwachstum der Einzelzellen erweitern 
sie sich und breiten sich — bei Ansicht von oben — strahlenartigaus. Selbst 
durchaus mediane Längsschnitte werden natürlich nur wenige Zellenlagen 
in ihrem Gesamtverlauf getroffen zeigen können; zumeist werden die 
unmittelbar benachbarten Zellenlagen mit angeschnitten sein, und diese 
verstärken dann durch leichtes Versetzen der einzelnen anscheinend 
einer Zellenlage angehörenden Teilstücke den Eindruck der Heterogenität, 
obgleich der Anlage nach jede Lage einheitlicher Natur ist und durch 
wiederholte antikline Wandbildung entsteht (vgl. Abb. 8,I, rechts). 


Zuzustimmen ist aber den Äußerungen STRASBURGERS bezüglich der 
Abnahme der Zellteilungsintensität in der mittleren Region des Stammes 
(„etwa 1mm tief unter dem Vegetationskegel“) und der raschen Aus- 
breitung dieses inneren Teiles abgeschwächter Zellvermehrung weiter 
basalwärts. Ebenso ist ganz im Sinne STRASBURGERs nachdrücklich 
darauf hinzuweisen, daß jenes als ,,Verdickungsring“ sich allmählich 
peripherwärts verschiebende Gewebe durchaus als primäres Meristem 
anzusprechen ist, das nur im Zusammenhang mit den Vorgängen des 
Erstarkungswachstums des Stammes — vornehmlich auf Querschnitten ! 


1 Ein Querschnitt in Höhe der Basis der Scheitelkuppe durch den Stamm 
geführt, vermag — allein herangezogen — deshalb zu der irrigen Ansicht zu 
verleiten, daß unserer Palme ein sekundäres Cambium zukomme, weil diese Gewebe- 
partie gleichzeitig auch Bildungsstätte für Leitbündel ist und der Schnitt deshalb 
inmitten einer meristematischen Zone in Bildung begriffene Leitbündel aufweist, 


Planta Bd. 26. 23 
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in ungewohnter Lage erscheint; jedoch lediglich als Folge der gruben- 
förmigen Ausbildung des Sproßscheitels, deren Bedeutung für das Aus- 
maß des Erstarkungswachstums ausführlich dargelegt wurde. 

In der 10. und 11. Auflage seines Lehrbuches spricht STRASBURGER 
unter Literaturhinweis auf eine Arbeit Schoures! bezüglich der Palmen 
von einer „Dickenzunahme durch die eine Zeitlang andauernde Vermeh- 
rung des Urmeristems in einem Kegelmantel, der in der Peripherie des 
Vegetationskegels liegt“ (S. 118), womit er eigentlich die spezielleren 
Ergebnisse seiner eigenen Untersuchung unberücksichtigt läßt zugunsten 
einer Darstellung, für die das „Wie“ der Vorgänge unwesentlich ist. 

Diese wenig präzise Darlegung behält auch FITTING in der 13. und 
den folgenden Auflagen bei. („Das Urmeristem des flachen Vegetations- 
punktes wächst an der Peripherie des Zentralzylinders durch Zellver- 
mehrung ? stark in die Breite.) Erst in den neuesten (18. und 19.) 
Auflagen erwähnt er, daß das Erstarkungswachstum auf ‚dauernde 
Vermehrung der Urmeristemzellen in einer peripherischen, kegel- oder 
glockenförmigen Zone, die sich unter den jugendlichen Blattanlagen 
hinzieht“ zurückzuführen ist. Leider ist aus dem Literaturverzeichnis 
nicht ersichtlich, ob und welche neueren Arbeiten die Veranlassung 
zu dieser kleinen Erweiterung abgegeben haben, oder ob es sich dabei 
nur um Übernahme der angeführten Angaben STRASBURGERS aus 
der 10. und 11. Auflage handelt. Wie dem auch sei, man gewinnt durch 
diese zusätzliche Angabe noch keineswegs den Eindruck, daß damit 
die Verhältnisse gemeint sind, die wir bei Livistona chinensis antrafen, 
sondern es wird vielmehr die Vorstellung erweckt, als handele es sich bei 
den Sproßpolen der Palmen — entsprechend den $S. 320/21 skizzierten Vor- 
stellungen — lediglich um Scheitel, die durch obige, in ihrer Art nicht 
näher bestimmte Vorgänge extreme Ausmaße erlangen. Wohl zeigt 
der Meristemmantel glocken- oder kegelförmige Gestalt, jedoch die 
einer umgestülpten Glocke bzw. die eines auf der Spitze stehenden Kegels, 
was sich gerade für das Ausmaß der Vorgänge des Erstarkungswachstums 
als von ganz besonderer Bedeutung erwies. Es fällt besonders auf, 
daß in dem ganzen Zusammenhang die Scheiteleinsenkung des Sproß- 
poles keine Erwähnung findet, so daß man leicht eine falsche Vorstellung 


wie wir es bei Dracaena und anderen mittels eines sekundären Cambiums in die 
Dicke wachsenden Monokotylen finden. 

1 Was diese Arbeit ScHouTss anbelangt, so stellt sie sich als ein auf Messungen 
und vergleichenden Betrachtungen gegründeter Versuch dar, die ,,Stammesbildung 
der Monokotylen“ unter einem gewissen einheitlichen Gesichtspunkt zu betrachten. 
In diesem Zusammenhang erwähnt ScHoUTE auch das den monokotylen stamm- 
bildenden Pflanzen gemeinsame Wachstum mit „dicken Vegetationskegeln‘‘, über 
deren Zustandekommen und weitere Entwicklung er selbst jedoch keine eigenen 
Untersuchungen angestellt hat. Er weist bezüglich des primären Dickenwachs- 
tums lediglich auf die Arbeiten von FALKENBERG, PETERSEN, GUILLAUD und 
BARANETZKY hin. — ? Welcher Art? 
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vom Sproßpol selbst und den an ihm sich abspielenden Vorgängen 
bekommt. Dazu mag vielleicht auch die Bezeichnung ,,flacher Vege- 
tationspunkt mit beitragen. Im Falle von Livistona chinensis und 
Washingtonia filifera, denen man auch das Beispiel von Elaeis guineensis 
Jacqu. noch anreihen könnte, fällt es jedenfalls schwer, diesen Ausdruck 
mit Berechtigung zu verwenden. Denn faßt man den Begriff Vegeta- 
tionspunkt eng, d. h. versteht darunter lediglich den blattanlagenfreien 
Abschnitt des Sproßpoles, so ist, wie die Abb. 7—9 belegen, der Aus- 
druck „flach“ unangebracht. Flache Vegetationspunkte, wie wir sie 
etwa bei Syringa vulgaris finden, pflegen anders auszusehen. Versteht 
man aber darunter den eigentlichen Vegetationskegel, so verbietet die 
tiefe, schüsselförmige Gestaltung seiner Basis wiederum die Anwendung 
des Ausdruckes flach. 

Ebenso bleibt unerwähnt, daß an den Vorgängen des Erstarkungs- 
wachstums auch das ,,Halbmeristem“ in ausgedehntem Maße und 
wesentlich beteiligt ist. So stellt sich das Erstarkungswachstum der 
Palmen als ein Vorgang dar, der verwickelter verläuft als man nach der 
Theorie einer einfachen Zellvermehrung des Urmeristems in einer peri- 
pherischen Zone für gewöhnlich anzunehmen geneigt ist. 


Keimpflanzen. 
(Phoenix dactylifera L., Sabal mexicanum MaArT., Sabal mauritiiforme 
GRIESEB. und WENDL.) 

Wir haben uns bei unseren bisherigen Untersuchungen und Erörte- 
rungen über die Vorgänge des Erstarkungswachstums bei Palmen bewußt 
nur mit erwachsenen Exemplaren befaßt. Es erhebt sich nunmehr die 
Frage, können die soeben gewonnenen Ergebnisse als allgemeingültig für 
die gesamte Lebensdauer einer Palme angesehen werden, oder bestehen, 
entsprechend der sich in der verkehrt kegelförmig gestalteten Achsen- 
basis ausdrückenden stetigen Zunahme des Achsendurchmessers und 
der anschließenden annähernden Konstanz des Stammumfanges ver- 
schiedene Modi des Erstarkungswachstums. Vielleicht ließe sich auf diese 
Weise auch der Schlüssel für die 8. 320/21 angeführten unterschiedlichen 
Angaben finden, da die früheren Untersuchungen von Palmen zumeist 
an Keimpflanzen ausgeführt wurden. Leider standen mir selbst keine 
Keimlinge von Livistona chinensis zur Verfügung, so daß ich mich mit 
denen von Phoenix dactylifera, Sabal mexicanum und Sabal mauritii- 
forme begnügen mußte. Diese zeigten jedoch eine auffallende Überein- 
stimmung bezüglich der an ihnen sich abspielenden Vorgänge der 
Erstarkung, so daß ich an deren allgemeinerer Bedeutung und Ver- 
breitung nicht zweifle. 

Die zur Untersuchung gelangenden Keimpflanzen hatten stets das 
erste Primärblatt mehr oder weniger vollständig entfaltet. Der an der 
Basis des Cotyledos befindliche Vegetationskegel erfuhr sodann eine 

23* 
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Zerlegung in 5—7 u dicke Mikrotomschnitte. Beim Vergleich dieser 
Schnitte mit denen durch den Vegetationskegel älterer Exemplare 
tritt sowohl eine Ähnlichkeit als auch eine gewisse Andersartigkeit der 
sich an beiden Vegetationskegeln abspielenden Vorgänge hervor. So 
zeigt der Vegetationskegel der Keimpflanze wohl eine ähnliche kuppen- 
förmige Wölbung seiner Spitze und läßt deutlich ein mehr oder weniger 
geordnetes Meristem der Scheitelspitze erkennen, an das sich unmittelbar 
die leicht divergierenden, durch antiklinale Wandbildung entstandenen 
periklinalen Zellreihen anschließen. Aber zum Unterschied zeigen deren 
periphere Lagen keine derart extensive, immer erneute antiklinale 











I I 





Abb. 10. Phoenix dactylifera und Elaeis guineensis. I Schema des Aufbaues und der Wachs- 

tumsweise einer jungen Keimpflanze von Phoenix dactylifera; II schematischer Längsschnitt 

durch den Sproßpol von Elaeis guineensis mit der Scheitelgrube. b,—b, die vier jüngsten 
Blattanlagen. Leitbündel punktiert. 


Wandbildung, sondern diese nur so weit als es zur Herausmodellierung 
der jungen Blattanlagen notwendig erscheint, und es gehen die einzelnen 
Zellen bald nach ihrer Bildung in den differenzierten Zustand von 
Parenchymzellen über, wodurch sich ein auffallender Unterschied älteren 
Pflanzen gegenüber kundgibt. Damit steht auch in näherem Zu- 
sammenhang, daß der Vegetationskegel nicht schüsselförmig wie bei 
älteren Pflanzen gestaltet ist und wie es uns Abb. 10,II am Beispiel von 
Elaeis guineensis Jacqu. nochmals vor Augen führt; vielmehr befindet 
sich der Vegetationspunkt terminal an einer relativ gestreckten Achse 
(Abb. 10,1). 

Führen wir unsere bisher angewandten Bezeichnungen für die ge- 
nannten Vorgänge ein, so wäre zu sagen, daß es sich lediglich um die 
Vorgänge der Erstarkung des Vegetationspunktes handelt, während 
die durch das primäre Dickenwachstum veranlaßten des Vegetations- 
kegels, denen bei älteren Exemplaren der Hauptanteil an der primären 
Achsenverstärkung zukommt, noch nicht festzustellen sind. Der Vege- 
tationspunkt als solcher erstarkt zunächst durch rege Teilung sowohl 
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seines Spitzenmeristems als auch durch Aufspaltung seiner periklinalen 
Zellreihen bei vorwiegendem Breitenwachstum der Einzelzellen. Erst 
an bedeutend älteren Vegetationskegeln machen sich dann auch die 
Vorgänge des primären Dickenwachstums in der bereits ausführlicher 
geschilderten Weise bemerkbar, die — sobald deren Ausmaß einen 
bestimmten Betrag erreicht hat — allmählich zur Ausbildung einer 
Scheitelgrube führen. Um dabei zu diesem Ausmaß zu gelangen, wie wir 
es bei Livistona chinensis, Washingtonia filifera u. a. vorfanden, sind 
jedoch keineswegs weitere, neuartige Vorgänge notwendig, sondern es 
handelt sich einfach um eine quantitative Steigerung, indem in den 
Zellreihen des Meristemmantels die eben gebildeten Tochterzellen nicht 
sofort in Dauergewebe übergehen, sondern die Vorgänge ihrer Mutter- 
zellen noch öfter wiederholen, was sich besonders anschaulich an der 
schrittweisen Ausbildung der Scheitelgrube bei verschiedenaltrigen 
Palmenkeimlingen verfolgen läßt. 

‚Wenn wir uns zusammenfassend nochmals die Vorgänge vor Augen 
halten wollen, die sich im Verlauf des Erstarkungswachstums einer 
Palme von deren Keimung an bis zum völlig erwachsenen Exemplar 
abspielen, so beginnen diese zunächst mit der Erstarkung des Vege- 
tationspunktes des Keimlings unter gleichzeitiger Ausbildung einer 
gestreckten Achse. Nach einer gewissen Zeit tritt diese Form des Er- 
starkungswachstums immer stärker zurück, wenn sie wohl auch nie 
ganz verschwindet, aber entschieden an Bedeutung verliert, ja für die 
Gesamtheit der an älteren Vegetationskegeln sich abspielenden Vorgänge 
zur Bedeutungslosigkeit herabsinkt, und wird ersetzt durch die Vorgänge 
des primären Dickenwachstums, die unter allmählicher Ausbildung einer 
Scheitelgrube in der fortgesetzten antiklinalen Aufteilung von konti- 
nuierlich bis in die Spitze des Vegetationskegels reichenden periklinalen 
Zellenlagen beruhen, die als Meristemmantel den bereits differenzierten, 
kegelförmigen zentralen Achsenanteil umkleiden und bei ihrer end- 
gültigen Differenzierung, unter Einhaltung einer bestimmten Wachs- 
tumsweise, denselben beträchtlich in seinem Durchmesser vergrößern 
helfen. Damit dürfte sogleich auch die S. 321 skizzierte Ansicht, die im 
Erstarkungswachstum der Monokotylen nichts weiter als eine erheblich 
gesteigerte Erstarkung des Vegetationspunktes selbst erblickt, in ihrem 
Zustandekommen geklärt, daneben aber auch deren Einseitigkeit und 
Unhaltbarkeit dargetan sein. 


III. Dorsiventrale Rhizome. 


Iris sp. Tourn. 

Nachdem die Vorgänge des Erstarkungswachstums bisher an Ob- 
jekten mit radiär gebauten Achsen studiert worden sind, sei nunmehr 
noch ein Blick auf zwei Pflanzen geworfen, deren Achsenorgane im 
Gegensatz dazu dorsiventralen Bau aufweisen. Steht doch zu erwarten, 
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daß der andersartige Bauplan sich auch auf die Vorgänge des Erstar- 
kungswachstums irgendwie abändernd auswirken wird. Dazu kommt, 
daß der Vegetationspunkt von Iris sich insofern von dem der bisher 
betrachteten Pflanzen unterscheidet, als er nicht direkt terminalständig 
an dem horizontal liegenden Rhizom ist, sondern ein wenig rückwärts 
von der eigentlichen Spitze, allein auf der Dorsalseite sich befindet 





Abb. 11. Iris sp. I Medianer Längsschnitt durch das letzte Sympodialglied eines noch im 
vegetativen Zustand befindlichen Rhizomes; II Längsschnitt in Richtung der Mediane der 
Blätter durch den Sproßpol; III Detailzeichnung des Vegetationspunktes mit den sein Er- 
starku hst bewirkenden, leicht divergierenden periklinalen Zellreihen; rechts 





Bildungsstadien des primären Meristemmantels, dieser selbst in den übrigen Figuren 
schraffiert, die Leitbündel punktiert, b,—b, die vier jüngsten Blattanlagen. 


(Abb. 11,1). Demzufolge kann auch das Wachstum rund um eine durch 
den Sproßpol des plagiotrop wachsenden Rhizomes gedachte Achse 
nicht gleichmäßig sein, und es spielen am endgültigen Achsenaufbau 
noch sekundäre Gewebeverlagerungen eine wesentliche Rolle. 

Die näheren anatomischen Verhältnisse seien an Hand der Abb. 11 
eingehender erörtert. Der Vegetationspunkt selbst (Abb. 11,IIT) zeigt 
einen äußerst klaren Aufbau. Drei Tunikaschichten wölben sich über 
einen Corpusanteil, der die uns bereits bekannten, sein Erstarkungs- 
wachstum bewirkenden, leicht divergierenden und durch antiklinale 
Wandbildung entstandenen Zellreihen deutlich zeigt, die basalwärts 
sehr rasch in den differenzierten Zustand von Parenchymzellen über- 
gehen. (“Une masse centrale formée des files cellulaires rayonnant en 
éventail du sommet vers la base dans toute l’ötendue de la coupe”. 
Mancıs, S. 265). Auffallend sind sodann leicht bogig verlaufende Zell- 
züge, die in den jüngsten Blattanlagen unmittelbar in oder unter der 
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Epidermis beginnen und sich in nach auswärts gewendetem Bogen direkt 
unterhalb der Basis der nächstälteren Blattanlage hinziehen (Abb. 11, III 
rechts!). Sie gehen aus den dort gelegenen Zellen durch antiklinale 
Wandbildung hervor — besonders gut ersichtlich an ihrem vegetations- 
punktnahen Ende — und stellen in ihrer Gesamtheit den primären 
Meristemmantel dar, der durch die Vorgänge des primären Dicken- 
wachstums der Achse ihre endgültige Stärke verleiht. Besonders betont 
sei, daß es sich bei diesen Bildungen keineswegs um in Anlage begriffene 
Procambiumstränge handelt, was auch besonders deutlich in der An- 
ordnung der entsprechenden, weiter vom Vegetationspunkt entfernten 
Gewebspartien zum Ausdruck kommt. 

In Manams Abb. 5, Tafel 9, betreffend Iris sibirica, sind ebenfalls 
derartige Anfangsstadien der Bildung des Meristemmantels zu. sehen. 
Hier werden diese Teilungen doch lediglich mit der Bildung der Blatt- 
anlagen in Beziehung gebracht 1, was aber nur bedingt richtig ist. Wie 
aus derselben Abbildung rechts ersichtlich ist, endet der mit m bezeichnete 
Meristemmantel unmittelbar unter der Spitze des angeschnittenen 
Scheidenanteils von Blatt b,. Oberhalb der Ansatzstelle von Blatt b, be- 
ginnen bereits die antiklinalen Wandbildungen, die einerseits zur Bildung 
einer Blattanlage führen werden, andererseits in ihrem weiteren Verlaufe 
die Verbindung herstellen zwischen dem jetzt in Bildung begriffenen 
Anteil des Meristemmantels und dem zur Zeit in Höhe der Basis von 
Blatt b, nach oben hin unterbrochenen Abschnitt desselben. 

In diesem Sinne sind auch die Angaben ManGıns zu berichtigen 
(S. 266), daß «la séparation de la tige en ces deux régions (région centrale 
et région périphérique) est indiquée par l’apparition & peu de distance de 
la périphérie de plusieurs assises cellulaires ot le cloisonnement, plus 
actif que dans les autres régions, a lieu surtout en direction tangentielle. . 
c’est seulement quand les feuilles sont dégagées du méristéme primitif 
sous la forme de bourrelets latéraux.» Beides sind jedoch nicht zwei 
getrennte Vorgänge, sondern zwei Phasen ein und desselben, genau so 
wie bei Livistona chinensis die Vorgänge der Blattbildung und die der 
Ausbildung des primären Meristemmantels auf ein und denselben Vor- 
gang zurückzuführen waren (vgl. hierüber auch das S. 359/60 Gesagte!). 

Obgleich die peripherwärts fortschreitende Richtung der Differen- 
zierung der aus dem primären Meristemmantel hervorgegangenen Zellen 
die gleiche wie in den bisher betrachteten Fällen ist und dadurch wiederum 
eine periphere Auflagerung von Gewebe auf den Achsenkörper bewirkt 
wird, machen sich dennoch Unterschiede in den Auswirkungen bemerkbar. 
Während beispielsweise bei Galanthus u. a: der primäre Meristemmantel 


1 “L’ébauche est indiquée en b par des cloisonnements perpendiculaires à ia 
surface... ces cloisons apparaisent non seulement dans l’épiderme mais aussi dans 
les deux assises sous-épidermiques et quelques-unes des files centrales disposées 
en éventail” (S. 266). 
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während der ganzen Vegetationsperiode erhalten bleibt, erlischt hier 
bei Iris die Zellbildung innerhalb dieser Zone sehr früh, bereits in geringer 
Entfernung vom Scheitel, unter völligem Aufbrauchen und mehr oder 
weniger starkem Verwischen der genetischen Zusammenhänge bei der 
anschließenden Zelldifferenzierung. Da sich die gleichen Vorgänge in 
ähnlicher Weise, wenn auch nicht überall in gleichem Ausmaß, um den 
gesamten Vegetationskegel herum abspielen, erfolgt auf diese Weise 
mit jeder neuen Blattbildung eine stetige ,,Aufstockung“ des Meristem- 
mantels. Doch wirkt sich diese Aufstockung weniger in einer direkten 
Vorwärtsverlagerung des Sproßpoles in der Wachstumsrichtung des 
Rhizomes aus als vielmehr in der Dickenzunahme der Achse. Der Vege- 
tationspunkt stellt sozusagen ein zentral gelegenes Loch im primären 
Meristemmantel dar, an dessen Randzone der Mantel — ähnlich wie 
bei einem Strickstrumpf — eine zwar periodische, aber stetige Verlänge- 
rung erfährt, wobei im Zusammenhang mit entsprechenden Wachstums- 
vorgängen die zur Differenzierung schreitenden und bereits differen- 
zierten Abschnitte, je weiter sie vom Vegetationspunkt entfernt liegen, 
immer mehr auf die Dorsal- bzw. Ventralseite des Rhizomes verlagert 
werden und so schließlich mehr oder weniger parallel zur Achse des 
Rhizomes verlaufen (Abb. 11,1). Es findet also hier neben Auflagerung 
von Gewebe durch den Meristemmantel noch eine Umlagerung bereits 
differenzierter Gewebepartien statt. Das am Jrisrhizom so in die Augen 
fallende und durch Einschnürungen markierte Absetzen der einzelnen 
Sympodienglieder kommt dagegen lediglich dadurch zustande, daß der 
Betrag der Erstarkung im Verlaufe einer Vegetationsperiode zuerst 
ansteigt, um danach wieder abzufallen. 

Sind diese Zusammenhänge MAN&GIN noch entgangen, so ist mit ihm 
doch darin übereinzustimmen, daß es sich — wie aus der ganzen Bil- 
dungsweise in nächster Nähe des Vegetationspunktes hervorgeht — 
um eine Gewebezone handelt, «oü persiste le méristéme primitif» (S. 354). 

Den Vorgängen der Meristemmantelbildung bei Jris kommt ferner 
noch dadurch ein erhöhtes Interesse zu, daß auch noch in einer anderen 
Hinsicht eine prinzipielle Übereinstimmung mit den Vorgängen des 
primären Dickenwachstums der Palmen vorhanden ist. In beiden 
Fällen beginnen diese mit eindeutiger antiklinaler Wandbildung und 
im Zusammenhang mit bestimmt gerichteten Wachstumsvorgängen der 
sich teilenden Zellen und ihrer Umgebung enden diese Teilungen, ohne 
jemals ihre Richtung prinzipiell zu ändern, d.h. aus der antiklinalen 
Wandbildung plötzlich in die periklinale umzuschlagen, in der Bildung 
von antiklinal zur Oberfläche des Vegetationskegels verlaufenden, durch 
anscheinend periklinale Wandbildung entstandenen Zellreihen, obwohl 
die Kontinuität der Teilungsrichtung von Anfang bis Ende gewahrt ist. 
Zum guten Teil ist dieser bogige Verlauf der Meristemmantelzone und 
damit die scheinbare Änderung der Richtung der sich bildenden Zell- 
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wände mitbedingt durch die typische Gesamtwachstumsweise des 
Achsenorganes infolge der nicht terminalständigen Stellung des Sproß- 
poles. Zum anderen Teil dürfte er in allgemeineren Wachstumseigen- 
tümlichkeiten der Vegetationspunkte überhaupt begründet liegen, worauf 
auf S. 362/63 noch zurückzukommen sein wird. 


Sabal palmetto Lop». 


Besonderes Interesse bieten sodann noch die Vorgänge des Erstarkungs- 
wachstums bei der der Neuen Welt angehörenden Palmengattung Sabal, 





I II 
Abb. 12. Sabal palmetto. I und II ältere Keimpflanzen, die eigentümliche Wachstumsweise 
der Achse, mit der gleichzeitig eine Erstarkung verbunden ist, veranschaulichend. 
(Näheres siehe im Text.) 


die durch Eigentümlichkeiten der Wachstumsweise des Stammes aus- 
gezeichnet ist. Dieser wächst nämlich, wie aus den Abb. 12,1, II hervor- 
geht, zunächst plagiotrop unter gleichzeitiger Ausbildung einer schwachen 
Dorsiventralität, die sich besonders deutlich in der homorhizen Be- 
wurzelung der Ventralseite ausspricht. Dabei stirbt, wie bei Rhizomen 
üblich, die Achse von rückwärts her allmählich ab und ragt schließlich 
hakenförmig über den Boden; gleichzeitig nimmt sie spitzenwärts stetig 
an Stärke zu bis zu einem bestimmten Ausmaß, um dann senkrecht 
nach oben zu wachsen und nun mit der Bildung des eigentlichen, säulen- 
förmigen Stammes zu beginnen. Der plagiotrop wachsende Achsen- 
abschnitt stellt also lediglich die Erstarkungszone des späteren Stammes 
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dar, vergleichbar dem basalen verkehrtkegelférmigen SproBabschnitt der 
Maispflanze, wobei mit der Anderung der Wachstumsrichtung gleichzeitig 
eine Änderung der Symmetrieverhältnisse verbunden ist (dorsiventral- 
radiär!). 

In welcher Weise spielt sich nun das stetig in seinem Ausmaß 
sich steigernde Erstarkungswachstum innerhalb des dorsiventralen 
Achsenabschnittes ab? Um dies klarzulegen, seien Längsschnitte 
durch die Region der Achsenspitze herangezogen, wie sie in Abb. 13 
wiedergegeben sind. Trotz der schrägen Wachstumsrichtung ist auch 
hier der Sproßpol selbst orthotrop orientiert und von einem 
typischen Vegetationskegel gebildet, in dessen Spitzenregion man deut- 
lich einige Tunikalagen unterscheiden kann, die einen basalwärts sich 
schwach erweiternden Corpusanteil umhüllen (Abb. 13,1). Ein aus- 
gesprochenes Erstarkungswachstum des Vegetationspunktes, wie wir es 
bei Livistona und den Palmenkeimlingen vorfanden, ließ sich bei 
diesen älteren Keimpflanzen nicht feststellen. Bis zur Höhe des 
Ansatzes der 2. bzw. 3. Blattanlage zeigt der Vegetationskegel keinerlei 
Besonderheiten; erst in dieser Region machen sich Eigentümlichkeiten 
bemerkbar, die in der verschiedenartigen Ausbildung der rechten und 
linken Längsschnitthälften auffällig zutage treten. Während nämlich 
der eine Achsenabschnitt (in unseren Fig. I und II die rechte Schnitt- 
hälfte) in seiner Gesamtheit kaum Bemerkenswertes darbietet und an- 
nähernd an die bei Galanthus nivalis angetroffenen Verhältnisse erinnert, 
zeigt der dem absterbenden Achsenende zugekehrte (in unseren Abb. 
der linke) durchaus ungewohntes Verhalten insofern, als die die Basen 
der Blattanlagen verbindende Linie nach einem kurzen wagerechten 
Verlauf steil aufsteigt. Damit driickt sich ein ebensolcher Verlauf der 
Achse selbst aus, die demzufolge in ihrer Gestalt dem in Abb. 13, I wieder- 
gegebenen Schema entspricht. 

Auf welche Vorgange ist nun die verschiedenartige Ausbildung der 
beiden Achsenhälften zurückzuführen ? Näheren Aufschluß geben die 
anatomischen Verhältnisse. Auch bei Sabal palmetto zieht sich unmittel- 
bar unter den Blattanlagen ein primärer Meristemmantel hin, dessen 
eigenartiger Verlauf aus Abb. 13, I und II ersichtlich und durch eine 
entsprechende Wachstumsweise seiner Zellen bedingt ist. Dies belegen 
eindeutig die verschiedenen, näher bezeichneten Stellen entnommenen 
Einzelbilder (Abb. 13, II—V). Der Ausschnitt a ähnelt sehr den Ver- 
hältnissen von Galanthus nivalis sowohl bezüglich Form und Größe der 
Zellen als auch bezüglich der Ausdehnung der sich in antiklinaler Rich- 
tung erstreckenden cambialen Zellreihen. Wie aus Fig. IV hervorgeht, 
zeigen die weiter basalwärts gelegenen Abschnitte (b) neben einer etwas 
gesteigerten Zellteilungstätigkeit ein ausgesprochenes Längenwachstum 
der Einzelzellen. Etwas anders liegen die Verhältnisse auf der gegen- 
überliegenden Seite. Einerseits tritt hier infolge nur vereinzelter peri- 
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klinaler Wandbildung der Meristemmantel erst in etwas größerer Ent- 
fernung als auf der Gegenseite als solcher hervor mit zunächst nur etwa 


3 Zellen in einer cambialen Reihe, wobei die geringere Zellgröße, ver- 
glichen mit der entsprechenden Stelle der Gegenseite, auffällt und ebenso, 


daß noch keine Zellen zur Differenzierung geschritten sind. Offenbar 
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Abb. 13. Sabal palmetto. I Schematische Darstellung der Wachstumsweise des Rhizomes; 

II schematischer Langsschnitt durch den SproBpol, besonders den verschiedenartigen Ver- 

lauf des primären Meristemmantels auf beiden Seiten des Längsschnittes zeigend; III—V 

Ausschnitte aus dem primären Meristemmantel, den Stellen a, b und c der Fig. II entnom- 

men. Primärer Meristemmantel schraffiert, Pcb Leitbündelanlage. Die gestrichelten Linien 
in Fig. I geben die Lage der Knoten wieder. 








ist der zwischen der 2. und 4. Blattanlage gelegene Bezirk als Zone ge- 
hemmter Teilungs- und Differenzierungstätigkeit zu betrachten, was 
anscheinend mit der Lage an einer ,,Knickstelle“ der sich ausbildenden 
Achse in näherem Zusammenhang steht. Sehr schön spiegelt Fig. V 
das Verhalten der weiter rückwärts gelegenen Gewebepartie wieder; 
sie zeigt gerade die Grenzzone des noch in regster Teilungstätigkeit 
begriffenen und an seinem Ende bereits zur Differenzierung schreitenden 
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Meristemmantels, dessen Längenerstreckung auch wesentlich kürzer als 
auf der Gegenseite ist. Dabei treten die Eigentümlichkeiten der Wachs- 
tumsweise der Zellen klar hervor. 

Welches sind nun die Folgen dieser verschiedenartigen Wachstums- 
weise? Der in unseren Figuren rechts gelegene Abschnitt des Meristem- 
mantels bewirkt durch Auflagerung neuer Zellschichten die Ausbildung 
eines annähernd halben Kegels, dessen Mantelfläche in der Folge durch 
die geschilderten Vorgänge eine stetig abnehmende Steilheit der Rich- 
tung zeigt, und es läßt sich leicht vorstellen, wie dieser vorerst noch ab- 
wärts gerichtete Verlauf des Meristemmantels schließlich unter Aus- 
bildung einer Scheitelgrube sich allmählich immer mehr den bei Livistona 
chinensis angetroffenen Verhältnissen nähert. Diese sind bereits mehr 
oder weniger verwirklicht auf der gegenüberliegenden Seite. Durch die 
eigenartige, gedrängte Verteilung der Zellteilungen und die Beschränkung 
der Zelldifferenzierung für die Gesamtheit der Meristemmantelzellen 
auf den kurzen Endabschnitt wird auf dieser Seite einerseits die plötz- 
liche Achsenverstärkung der Dorsalseite ermöglicht und das immer 
steilere Sichaufrichten des absterbenden Achsenendes erklärlich ; anderer- 
seits bewirkt die nachfolgende Differenzierung des zur Zeit noch wenig 
teilungstätigen vorderen Abschnittes eine relative Abwärts- und Vor- 
wärtsverschiebung der Sproßspitze. Gleichsinnig wirken an der Basis 
der ältesten Blattanlagen sich abspielende Wachstumsvorgänge, durch 
welche die dem oben erwähnten Halbkegel ansitzenden basalen Blattab- 
schnitte allmählich auf die Ventralseite der plagiotrop wachsenden 
Achse verlagert werden. Durch nachträgliches Wachstum der jetzigen 
Knickstelle werden die zur Zeit noch unterschiedlichen Abstände der 
Blattansatzstellen auf der Dorsal- und Ventralseite allmählich aus- 
geglichen. 

Erweist sich auch in Verbindung mit einer gewissen erstrebten 
Tiefenlage und einer Änderung der Wachstumsrichtung der Erstarkungs- 
vorgang der Sabal-artigen Palmen als etwas verschieden von den bei 
Livistona chinensis angetroffenen Verhältnissen, so besteht doch nach 
obigen Erörterungen berechtigter Grund zu der Annahme, daß die 
weitere Ausgestaltung, die zur Ausbildung des späteren, säulenförmigen 
Stammes führt, in der gleichen Weise wie bei den anderen Palmen erfolgt. 


Erörterungen und Zusammenfassung. 

Es erhebt sich nunmehr die Frage, wie lassen sich unsere Vorstellungen 
vom Erstarkungswachstum der Monokotylen in Einklang bringen mit 
den Untersuchungsergebnissen, die man über die Differenzierungsvor- 
gänge in monokotylen Vegetationsscheiteln gewonnen hat; beide spielen 
sich ja in unmittelbarer Scheitelnähe ab, darum müssen auch beide 
als ineinandergreifend in den Schnittbildern zutage treten. So sollen 
im folgenden Literaturangaben über Gewebezonen einer kritischen 
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Betrachtung unterzogen werden, die entweder dem primaren Meristem- 
mantel ähneln oder anders geartet sind. 

Die ältesten Belege über die Differenzierung monokotyler Sproß- 
scheitel stammen von KARSTEN, SCHACHT und MoHL, und ich zweifle nicht 
daran, daß man in ihrem ,,Cambium- oder Verdickungsring‘‘ neben 
anderen Bildungen!, vor allem in seinem scheitelnahen Abschnitt, zum 
guten Teil auch den primären Meristemmantel mit zu verstehen hat, 
dessen Tätigkeit der primäre Diekenzuwachs hauptsächlich zuzuschreiben 
ist. Gründete doch gerade KARSTEN seine Meinung auf Untersuchungen 
an Palmen, deren Querschnittsbilder — allein herangezogen — nach den 
S. 343 gemachten Erörterungen leicht zur Annahme verleiten können, 
es liege hier ein in zentrifugalwärts gerichteter Teilung und Differen- 
zierung begriffener ,,cambialer“ Gewebeanteil vor 2. Daß dieser nach 
oben hin in unmittelbarem, meristematischem Zusammenhang mit dem 
Urmeristem steht, spricht entschieden für unsere Auffassung, die durch 
folgenden Satz ScHAcHTs noch eine weitere Stütze erfährt: „Der Stamm 
aller Monokotylen zeigt zwar auf dem Querschnitt unterhalb der End- 
knospe einen Verdickungsring, derselbe wird aber mit Ausnahme von 
Dracaena, Pandanus, Yucca schon früh untätig. Je nachdem nun der 
Cambiumring unterhalb der Terminalknospe längere oder kürzere Zeit 
tätig bleibt, erreicht der Stammteil einen größeren oder geringeren Um- 
fang.“ (S.41.) Interessant ist in diesem Zusammenhang ferner eine 
Angabe NAEGELIs, der als Gegner des Cambiumringes auftrat (S.21, 1858): 
„Der sogenännte Verdickungs- oder Cambiumring ist ohne Zweifel nichts 
anderes als Urmeristem, welches an der Grenze zwischen Mark und Rinde 
sich etwas später in Folgemeristem und Cambiumstränge scheidet‘, 
womit unsere Ansicht eine weitere Bestätigung erfährt. 

Ähnlich verhält es sich auch mit dem Verdickungsring Santos, unter 
dem man keinesfalls die heute als Verdickungsring bezeichnete Gewebe- 
zone zu verstehen hat, die den sekundären Zuwachs vermittelt, sondern 
eine Gewebepartie, die bei der Differenzierung des Urmeristems des Vege- 
tationsscheitels in Mark- und Rindengewebe noch eine Zeitlang ihren 
meristematischen Charakter bewahrt und schließlich Bildungsstätte der 
Leitbündel ist!. Einen derartigen Verdickungsring fand Sanio unter den 
Monokotylen auch bei Ruscus racemosus und R.hypoglossum, und zwar, ent- 
sprechend der zerstreuten Anordnung der Leitbündel, durch periphere Zell- 
teilungen und zentrifugalfortschreitende Differenzierung immer weiter nach 
außen rückend. Obgleich nach S. 358 Untersuchungen über die Verhältnisse 
bei Ruscus noch ausstehen, glaube ich doch insofern zu einer gewissen 
Kritik berechtigt zu sein, als FALKENBERG eben dieselben bei Ruscus 
angetroffenen Verhältnisse u. a. auch bei Allium Cepa vorzufinden glaubt, 
einer Pflanze, die auch hier untersucht wurde. Doch sprechen unsere 
Längsschnittbilder durchaus nicht für eine derartige Deutung. Erblickt 


1 Vgl. Hzım, 1931. — ? Vgl. Anmerkung S. 343/44. 
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man aber in diesem Verdickungsring und in seinen Differenzierungspro- 
dukten den primären Achsenzuwachs samt bildendem Meristem, so wird 
auch erklärlich, daß (S. 144): ,,die Zellen dieser in Teilung begriffenen 
Zone, welche Sanıo den Verdickungsring nennt und in der sich weiter 
neue Fibrovasalstränge bilden, allmählich von innen her, soweit sie nicht 
zur Bildung von Fibrovasalsträngen verwendet worden sind, in paren- 
chymatische Dauerzellen übergehen, die sich in keinem Punkt von den 
Zellen des ‚Urmarks‘ unterscheiden!“ Denn einerseits ist der primäre 
Achsenzuwachs fürderhin noch Bildungsstätte für zahlreiche Procam- 
biumbündel, andererseits weisen primärer Achsenkörper und primärer 
Achsenzuwachs einheitliche Zellarten und -größen auf. 

So erweisen sich die Angaben eines ,,Cambiumringes“ und die des 
Sanıoschen Verdickungsringes als unseren Vorstellungen vom Erstar- 
kungswachstum keineswegs widersprechend, und es fragt sich nur, ob 
man vielleicht auch der Meinung FaLKENBERGs beipflichten kann, der 
die Aufstellung und besondere Benennung des ,,Verdickungsringes“ als 
überflüssig ablehnt, wenn mir auch seine Begründung, zwischen den 
Zellen des Urmarks und den durch den Sanıoschen Verdickungsring 
gebildeten bestehe kein Unterschied, nicht stichhaltig genug erscheint. 
Meines Erachtens muß diese vielmehr ausgehen von der Bildungsweise 
dieser Ringzone, und gerade dieser Punkt findet bei FALKENBERG keine 
Berücksichtigung, ja es geht aus seinen Darstellungen nicht einmal 
hervor, ob er in dieser Hinsicht auch die oben skizzierte Ansicht Sanıos 
teilt, die mit unseren Beobachtungen, vor allem in genetischer Beziehung, 
durchaus übereinstimmt. Wenn wir trotzdem zu einer Ablehnung der 
Bezeichnung Verdickungsring kommen, so sind unsere Gründe dafür 
etwas anderer Natur. Einerseits liegt dies am inzwischen erfolgten Be- 
deutungswechsel dieses Ausdruckes, andererseits erscheint uns ob der 
Genese der betreffenden Zone eine besondere Namengebung überhaupt 
unangebracht, und wir begnügten uns zur näheren Bezeichnung mit 
Angaben über ihren genetischen Wert sowie ihr Verhalten, wie es in dem 
Ausdruck ,,primäres Meristem (cambialen Charakters)‘ sich widerspiegelt, 
genau so wie der dem Sanroschen Verdickungsring bei den Dikotylen ent- 
sprechende primäre Meristemring lediglich eine Lokalbezeichnung darstellt. 

Seltsamerweise hat man in der Folgezeit die genetische Wesensbe- 
stimmung des Sanıoschen Verdickungsringes stark in den Hintergrund 
gedrängt und dessen Hauptbedeutung vielmehr in der Aufgabe erblickt, 
Bildungsstätte für die Procambiumbündel zu sein. Dies führte bald dazu, 
daß man teilweise das Erstarkungswachstum auf Dracaena-artige Vor- 
gänge glaubte zurückführen zu können. Weniger ausgesprochen ist dies 
noch bei FALKENBERG selbst, der unter Vernachlässigung der genetischen 
Beziehungen ein ,,Dickenwachstum des Zentralzylinders“ durch tangen- 
tiale Teilungen erwähnt, das sich allerdings nur auf einen kurzen Stengel- 
abschnitt unterhalb des Vegetationspunktes erstreckt und von unten 
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nach oben fortschreitend erlischt; doch scheint es ihm zweifelhaft zu sein, 
ob ein solches bei allen Monokotylen vorkommt. Viel stärker in besagter 
Richtung wirkte jedoch folgende Äußerung ScHovTzEs (8.34): „Das 
Eigentümliche des Palmenstammes liegt in den eine Zeitlang stets wach- 
senden, große Dimensionen erreichenden Vegetationskegeln. . .es stellt 
sich heraus, daß weitaus der größte Teil des Stammes gebildet wird von 
einem an der Außenseite des Zentralzylinders gelagerten Cambium, das 
durch Teilungen parallel zur Oberfläche nach innen Parenchym und Ge- 
fäßbündel liefert. Nur durch diesesCambium erreicht der Vegetationskegel 
die großen Dimensionen.‘ Da SCHOUTE keine eigenen Untersuchungen 
in dieser Hinsicht anstellte, nur die Angaben älterer Autoren verwandte, 
wirkte sich so der inzwischen eingetretene Bedeutungswandel des Begriffes 
„Cambium‘, der früher gleichbedeutend mit ‚Urmeristem‘ war, für die 
Folgezeit verwirrend aus. Dieses Zitat ist auch in Fr. J. MEYERs ,,Syste- 
matische Anatomie der Monokotylen‘ eingegangen als bemerkenswerter 
Beitrag für das Erstarkungswachstum der Palmenstämme. 

So bietet es eine reizvolle Aufgabe, den näheren Beziehungen zwischen 
dem sekundären Dickenwachstum der Monokotylen und ihrem Erstar- 
kungswachstum einmal etwas näher nachzuspüren, doch sei dies einer 
gesonderten Abhandlung vorbehalten. Es besteht durchaus die Wahr- 
scheinlichkeit, daß die Angabe PETERSENs zutreffend ist: «Je me suis 
pourtant convaincu de ce qu’il se trouve une transition plus graduelle 
de ces tiges ot l’on n’a point pu démontrer une formation méristématique 
jusqu’aux phénomènes que nous connaissons chez le Dracaena» (8. 112). 

Wir müssen ferner für unsere Erörterungen noch die Ergebnisse der 
Untersuchungen in Betracht ziehen, die BARANETZKY an monokotylen 
Vegetationsscheiteln anstellte, allerdings nur unter Zuhilfenahme von 
Querschnitten. Danach bilden sich die Dauergewebe der Monokotylen 
nur in den seltensten Fällen (S. 361) «dans le seul meristeme primitif. 
Ordinairement & la formation de ces tissüs participent en partie le méri- 
stème primitif, en partie le méristème secondaire produit par une ou 
même par deux zones cambiales distinctes.» Dabei interessiert uns vor 
allem die Angabe der Entstehung des ,,méristème secondaire“ aus ,,zones 
cambiales distinctes‘‘, und es entsteht die Frage, wie unterscheiden sich 
die beiden, bzw. was berechtigt BARANETZKY zur Aufstellung derselben. 

Ungefähr in Höhe des ersten Knotens fand er bei seinen Objekten 
(z. B. Ruscus- Arten) entweder unmittelbar unter der Epidermis oder etwas 
tiefer die Zellen in regen, zumeist tangentialen Teilungen begriffen !. 

1 «Ces divisions deviennent parfois si fréquentes et si réguliéres que la zone 
sous-épidermique prend l’aspect d’un véritable cambium aux cellules très aplaties 
en sens radial. Cette zone possède effectivement les propriétés d’un cambium 
typique puisque une telle activité y continue pendant tous le temps que dure le 
développement des tissus dans le point végétatif et nous verrons tout à l'heure que 


tous les tissus de la tige proviennent de cette mince couche sous-épidermique. C’est 
pourquoi je désignerai cette couche par le nom de couche ou zone cambiale» (S. 320). 
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Damit wird inmitten noch primär teilungstätigen Gewebes ein Gewebe- 
anteil zu einer ,,Cambiumzone“ erhoben lediglich auf Grund der Tat- 
sache, daß seine Teilungswände vorwiegend tangential orientiert sind, 
womit meines Erachtens aber nicht eine Selbständigkeit des betreffenden 
Gewebes einherzugehen braucht. Beispielsweise würde ein Querschnitt 
durch die Region des primären Dickenwachstums von Livistona ein ähn- 
liches Bild liefern und dabei durch den kontinuierlichen Zusammenhang 
der betreffenden Schichten mit dem Meristem der Vegetationsspitze, 
wie er aus Längsschnitten ersichtlich ist, dennoch die Einheitlichkeit 
dieser Bildung erwiesen sein. Denn beide sind primäres Meristem, wie 
sich für die „zone cambiale“ BARANETzKYs auch aus deren weiterem 
Verhalten ergibt. (S. 320): «La zone cambiale produit donc! partout sur 
son côté interne le nouveau méristéme qui puisqu'il est issu d’une zone 
cambiale individualisée représente déjà le méristème secondaire *.» Doch 
kann ich dieser Folgerung BARANETZKYs bezüglich des ,,méristéme 
secondaire“ nicht folgen *. Es muB auf diese Weise nicht unbedingt ein 
sekundäres Meristem entstehen, es kann sich ebensogut um eine Aktivie- 
rung der Teilungsaktivität nahe der Innenseite bzw. um ein Nachlassen 
derselben nahe der AuBenseite jener Zone handeln, deren Individualität 
als „zone cambiale“ durchaus strittig ist. Weist nicht gerade der direkte 
und kontinuierliche Zusammenhang mit dem Urmeristem der Vegeta- 
tionsspitze auf den primären Charakter der Gesamtheit aller genannten 
Bildungen hin? Daß die Teilungsrichtungen in ihnen wechseln, ist an 
sich unwesentlich für die Frage nach dem genetischen Wert und zumeist 
nur Ausdruck für bestimmte Wachstums- bzw. Schnittverhältnisse oder 
für das Wirken bestimmt gerichteter Entwicklungstendenzen. Man sollte 
endlich einmal Ernst machen mit der Trennung der primären von den 
sekundären Geweben auf Grund ihrer Genese. 

Obgleich eine Nachuntersuchung dieser Verhältnisse noch bis zur 
nächsten Triebperiode aussteht, will es mir viel wahrscheinlicher er- 
scheinen, daß es sich bei BARANETZKYs ‚zone cambiale‘‘ und ,,méristème 
secondaire“ um einunddieselbe Bildung handelt, nämlich um die in den 
Vorgängen des primären Dickenwachstums begriffene Achse. Bestärkt 
werde ich weiterhin in dieser Auffassung dadurch, daß nach BARANETZKY 

1 Inwieweit und inwiefern die dabei sich abspielenden Vorgänge sich von den 
bisherigen unterscheiden, wird leider nicht erwähnt; offenbar sind die Unterschiede 
nicht erheblich! — ? Sperrung von mir! 

3 Ganz die gleiche Auffassung möchte ich auch bezüglich des ,,périméristéme* 
GUILLAUDs vertreten, zumal der Autor selbst auf den direkten genetischen Zu- 
sammenhang dieser Gewebezone mit dem Urmeristem der Vegetationsspitze und 
den Grund für ihr Zustandekc hinweist und nicht in der Lage ist, näher 
anzugeben, wodurch der „sekundäre Charakter‘‘ bedingt ist (S. 117/118): «Ainsi 
cet anneau de méristéme ou périméristéme tout en ayant un lien génétique avec 
le méristéme primitif, dont la différenciation s’est trouvée retardée par la circon- 
stance de l’accumulation des faisceaux, revêt cependant un caractère tout parti- 
culier de formation nouvelle et est en réalité un pur méristème secondaire.» 
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im méristème secondaire erst nach weiteren Teilungen die Procambium- 
biindel entstehen. 


Was ergeben sich nun aus den vorliegenden Beobachtungen fiir Fol- 
gerungen fiir unsere Vorstellungen über die Vorgänge des Erstarkungs- 
wachstums der Monokotylen ? 

1. Die Auffassung, das Erstarkungswachstum beruhe lediglich in der 
Vergrößerung meristematischer Zellen im Verlaufe ihrer Differenzierung 
zu Dauerzellen ist unhaltbar. Diese Vorgänge spielen nur eine ganz 
geringe Rolle und können als spezifisch für das Erstarkungswachstum 
keinesfalls betrachtet werden. 

2. Die Auffassung, das Erstarkungswachstum bestehe in einer der späte- 
ren Stammstärke entsprechenden Vergrößerung des Vegetationspunktes, 
ist nur bedingt richtig. (Uneingeschränkte Gültigkeit besitzt sie bezüglich 
unserer Untersuchungsobjekte nur für junge Palmenkeimlinge.) Vielmehr 
ist bezüglich älterer Pflanzen stets zu unterscheiden zwischen den Vor- 
gängen der Erstarkung des Vegetationspunktes und denen der Erstarkung 
des gesamten Vegetationskegels. Erstere beruhen in sämtlichen unter- 
suchten Fällen in einer volumenmäßigen Zunahme, die sich in einer mit 
Wachstum verbundenen apikalen Zellvermehrung durch kaum irgendwie 
bestimmt gerichtete Teilungswände und einer durch streng antiklin 
gerichtete Wände erzeugten Bildung von Zellreihen auswirkt, die durch 
basalwärts zunehmendes Breitenwachstum spitzenwärts konvergieren. 
Das Ausmaß der auf diese Weise möglichen primären Achsenverstärkung 
ist jedoch sehr beschränkt. Die Erstarkung des gesamten Vegetations- 
kegels ist stets auf die Ausbildung eines zwischen dem sich differenzierenden 
Achsenkörper und der Basis der Blattanlagen gelagerten Meristems 
cambialen Charakters zurückzuführen. Dieses Meristem entsteht durch 
gerichtete Zellteilungen in den unmittelbar aus dem Urmeristem hervor- 
gegangenen primären Meristemzellen und erweist sich somit als primär. 
Durch zentrifugal gerichtete Differenzierung seiner Zellen vergrößert es 
allmählich den Achsenkörper durch Auflagerung neuer Zellenlagen. Diesen 
Vorgängen ist hauptsächlich die primäre Achsenverstärkung selbst bei 
größtem Ausmaß zuzuschreiben, und sie wurden deshalb und wegen einer 
gewissen Ähnlichkeit mit den Vorgängen des sekundären Dickenwachs- 
tums als primäres Dickenwachstum bezeichnet. 

Obwohl bei sämtlichen hier untersuchten und den verschiedensten 
Verwandtschaftskreisen angehörenden Objekten die Vorgänge des Erstar- 
kungswachstums prinzipiell in gleicher Weise verliefen, machte sich doch 
ein nicht zu vernachlässigender Unterschied bezüglich der Ausbildungs- 
weise des dem primären Dickenwachstum zugrunde liegenden primären 
Meristemmantels bemerkbar. Einerseits wurde dieser durch offenbar 
periklinale Wände, andererseits durch solche gebildet, die zwar schließ- 
lich eine gleiche Orientierung aufweisen, aber durch den kontinuierlichen 


Planta Bd. 26. 24 














360 Johannes Helm: 


Zusammenhang mit den antiklinalen Wänden der Region des Vegeta- 
tionspunktes genetisch eindeutig als antiklinal erkannt wurden. Es fragt 
sich nun, bestehen zwischen den beiden Bildungsweisen des primären 
Meristemmantels nähere Zusammenhänge, oder sind für das Bevorzugen 
der einen oder anderen irgendwelche Einflüsse maßgebend, und welcher 
Art könnten diese sein. 

Betrachten wir zunächst kurz die letzte Frage. Es wäre vielleicht 
daran zu denken, daß das Ausmaß des primären Dickenzuwachses aus- 
schlaggebend sein könnte. Eine Gegenüberstellung der bei Musa und 
Livistona angetroffenen Verhältnisse, beides Pflanzen mit annähernd 
gleich starker primärer Achsenverstärkung, spricht gegen diese Ansicht 
(obwohl Musa durch die peripherwärts stark fortgeschrittene Differen- 
zierung des Meristemmantels zunächst nicht so einsichtige Verhältnisse 
darbietet). Auch das Fehlen oder die Ausbildung einer Scheitelgrube 
dürfte kaum maßgebend sein, denn Livistona und Crinum unterscheiden 
sich im anatomischen Bild nur graduell, und trotzdem erfolgt die Aus- 
bildungsweise des primären Meristemmantels anscheinend verschieden- 
artig. Desgleichen kommt auch der Gestalt des Vegetationskegels, ob 
schlank oder flach ausgebreitet, keine Bedeutung zu, wie die bei Crinum 
und Allium angetroffenen Verhältnisse belegen. Es lassen sich also, falls 
man seine Zuflucht nicht zu den undefinierbaren ,,inneren‘‘ Gründen 
nehmen will, zunächst keine Einflüsse erkennen, die sich unmittelbar auf 
die Bildungsweise des primären cambialen Meristems auswirken. 

Versuchen wir darum, ob zwischen beiden Bildungsweisen sich nicht 
doch nähere Beziehungen nachweisen lassen. Während außer bei Livi- 
stona chinensis bei allen übrigen untersuchten Pflanzen (außer dem gene- 
tischen) zunächst keinerlei Zusammenhang zwischen den Vorgängen der 
Erstarkung des Vegetationspunktes und denen der Erstarkung des Vege- 
tationskegels zutage trat, erbrachten die Vorgänge am Palmenscheitel 
dennoch den Beweis der engsten Zusammengehörigkeit beider. Die anti- 
klinalen Teilungswände innerhalb der Region des Vegetationspunktes 
setzen sich hier kontinuierlich bis in die Erstarkungszone des Vegeta- 
tionskegels fort und helfen so aus den dort gelegenen Meristemzellen den 
mächtigen primären Meristemmantel aufbauen. Ein ungleichmäßiges 
Wachstum der einzelnen Flächen jeder Zelle führt schließlich zu einer 
periklinalen Orientierung der Teilungswände bezüglich der Peripherie des 
Vegetationskegels, ohne daß die Kontinuität der antiklinalen Wandbil- 
dung jemals aufgegeben wird. 

An Hand der Schemata der Abb. 14 sei dies nochmals kurz erläutert. 
Abb. 14,I gibt die Verhältnisse am Scheitel von Livistona chinensis 
schematisch wieder. Die zentrale zwischen a und a’ gelegene Gewebe- 
partie bezeichnet den ursprünglichen Achsenkegel; die zwischen a und b 
bzw. zwischen a’ und b’ gelegenen Gewebezonen stellen den primären 
Achsenzuwachs dar, der hier im Gefolge der basal- und peripherwärts 
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relativ gesteigerten Teilungs- und Wachstumsintensität zur Ausbildung 
einer Scheitelgrube führt. In der linken Hälfte des Vegetationskegels 
sind außerdem Verlauf und Richtung der Teilungswände einer durch anti- 
klinale Wandbildung entstandenen, in periklinaler Richtung verlaufen- 
den Zellenlage schematisch 
eingetragen. Dabei tut 
sich kund, daß für die 
Gesamtheit des primären 
Achsenzuwachses diejenige 
Wandrichtung in der Folge 
beibehalten wird, die in 
derGewebepartie unmittel- 
bar unter der in Bildung 

begriffenen Blattanlage 
herrschte, eben jener Zone, “ 
die als einzige vom um- a’ I a’ 
gebenden Gewebe noch 
eine Zeitlang im meriste- 
matischen Zustand erhal- 
ten bleibt und dadurch das 
primäre Dickenwachstum 
überhaupt erst möglich 
macht 1. 

An diesen Gegeben- 
heiten ändert sich prin- 
zipiell nicht das Geringste, 
wenn der Betrag der 
primären Achsenverstär- 
kung dem von Livistona Fate. er 
chinensis gegenüber nur D Y x: Cy 
verschwindend gering sed Abb. 14. noir Darstellung des Wachstums 
(vgl. hierzu Schema II und der Zellteilungsvorgänge am Sproßscheitel von 
der Abb. 14, das sowohl Fiss Bass I Keen hear .&. rer 

ein Übergangsstadium tung der Zellen wieder. Die zwischen a und b bzw. a’ me 


: : b’ gelegenen Gewebepartien geben den Betrag des Er- 
zwischen Keimpflanze und starkungswachstums an. Übrige Erklärungen im Text. 


älterem Exemplar von 


1 Offenbar sind es dieselben Einflüsse, die bei den Dikotylen die Ausbildung 
eines primären Meristemringes bei den Differenzierungsvorgängen der Sproßscheitel 
bewirken, die auch hier zur Erhaltung eines primären Meristemmantels führen. 
Auch die Funktion der beiden Gewebezonen ist in gewisser Hinsicht die gleiche. 
Dient der Meristemring, besser Meristemzylinder, als Bildungszone für die gesamten 
Leitbündel des Stammes sowie der späteren Fascicular- und Interfascicularcambien, 
so ist mit dem Wegfall des sekundären Dickenwachstums dem primären Meristem- 
mantel der Monokotylen die Funktion übertragen, die Achse — nunmehr primär — 
zu verstärken und diesen Zuwachs gleichzeitig mit Leitungsgewebe zu versehen. 
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Livistona chinensis darstellen könnte als auch den Verhältnissen von 
Crinum oder Tulipa entspricht). Nur ist gleichzeitig mit der geringeren 
Achsenverstärkung auch die Einsichtigkeit in die Vorgänge in nächster 
Nähe des Vegetationspunktes erschwert, da sie sich nunmehr zeitlich 
und räumlich entsprechend ,,gerafft‘‘ darbieten und dadurch leicht den 
Eindruck einer sprunghaften Richtungsänderung der Teilungswände 
(antiklinal — periklinal) erwecken, trotz gewahrter Kontinuität. Somit 
erweisen sich die Vorgänge des primären Dickenwachstums auch bezüg- 
lich der Bildungsweise des ihnen zugrunde liegenden primären Meristems 
als von durchaus einheitlicher Art, wie dies überhaupt für die Gesamtheit 
der Vorgänge des Erstarkungswachstums sämtlicher untersuchten Mono- 
kotylen gilt. 

Diese Vorstellungen ermöglichen gleichzeitig auch einen interessanten 
Ausblick auf die Stellung, welche die das Ausmaß des Erstarkungswachs- 
tums bestimmenden Vorgänge des primären Dickenwachstums einnehmen 
innerhalb der Gesamtvorgänge, die sich an Vegetationskegeln abspielen. 
Vornehmlich veranlassen sie zu der Frage, haben wir in ihnen ganz spezielle 
Vorgänge zu erblicken, die nur den mit einem ausgesprochenen Erstar- 
kungswachstum versehenen Pflanzen zukommen, oder sind die Vorgänge 
des primären Dickenwachstums lediglich auf Intensitätsschwankungen 
oder verschieden starkes Hervortreten von einzelnen, normalerweise in 
beliebigenVegetationskegeln sich abspielenden Vorgängen zurückzuführen. 

Zu diesem Zwecke seien Vorstellungen herangezogen, die SCHUEPP 
in seiner „Theorie des Vegetationspunktes‘ entwickelt hat. Danach sind 
die Gestaltungsverhältnisse der Vegetationskegel vor allem beherrscht 
von einem vorwiegenden Flächenwachstum !, das seinerseits zur Gliede- 
rung des Vegetationskegels führt. Ganz die gleichen Verhältnisse finden 
sich auch am Sproßpol von Livistona chinensis vor. Die streng antiklinalen 
Wandbildungen im eigentlichen Vegetationspunkt bewirken ein ausge- 
sprochenes Flächenwachstum unter Bildung von in periklinaler Richtung 
verlaufenden Zellflächen; durch reges Einschalten immer neuer anti- 
klinaler Zellwände, vor allem in den älteren Zellenlagen, werden diese 


1 „Die Zellen des Vegetationspunktes wachsen und vermehren sich ausschließlich 
oder doch vorwiegend parallel zur Oberfläche‘; d.h. also, sie bilden antiklinale 
Wände. „Diese Reaktion auf die Lage muß wohl auf eine Reizwirkung zurück- 
geführt werden, die von der Oberfläche ausgeht und die Richtung der Teilungs- 
spindel bestimmt.‘ An anderer Stelle wird direkt von einer ,,Wachstumsreaktion 
der Meristemzellen auf ihre Lage zur Oberfläche‘ gesprochen. Die Art des Reizes 
bleibt jedoch unbekannt. Bei Anwendung dieser von Scuuzpr entwickelten Vor- 
stellung auf unsere ‚Objekte würde außerdem erklärlich, warum in den den in 
Differenzierung zentralen Kern umhüllenden Zellenlagen ausschließlich 
antiklinale Wände auftreten. Es würde dies die Wirkung jenes in seiner Art noch 
unbekannten, von der Oberfläche ausgehenden Reizes sein, der seinerseits ein 
Richten der Teilungsspindeln in den meristematischen Zellen parallel zur Oberfläche 
zur Folge hat und dadurch ein Flächenwachstum genetisch selbständiger Zellen- 
lagen bewirkt. 
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beträchtlich verlängert. Dies wiederum bewirkt, da der Zusammenhang 
mit den angrenzenden Gewebeschichten gewahrt bleibt, Krümmungen 
der Zellflächen mit denen auch die Ausbildung der Blattanlagen in direk- 
tem Zusammenhang steht. Derart gestalten sich die Vorgänge in unmittel- 
barer Nähe des Vegetationspunktes (vgl. Abb. 8, I rechts oben!). Die weiter 
rückwärts gelegenen Gewebepartien veranschaulichen bereits den Folge- 
zustand. Während nämlich die soeben gebildeten Blattanlagen bald ein 
Eigenwachstum zeigen, und der zentrale Achsenkörper in Differenzierung 
begriffen ist, fährt die zwischen beiden gelegene primäre Meristemzone 
in ihrem bisherigen Verhalten weiter fort, d.h. es werden immer neue 
antiklinale Teilungswände zwischen die bisherigen eingeschaltet. Wieder 
sind die Folge Krümmungen dieses Abschnittes der ursprünglichen, peri- 
klinal verlaufenden Zellflächen, was sich schließlich im Zusammenhang 
mit Wachstumsvorgängen in der typischen, schüsselsatzartigen Anord- 
nung der Zellenlagen in Nähe des Vegetationspunktes äußert. Diese 
ergeben sodann bei ihrer Differenzierung den primären Dickenzuwachs 
der Achse. L 

. So erweisen sich die Vorgänge des primären Dickenwachstums bei 
Livistona chinensis keineswegs als etwas Spezielles, das nur in Verbindung 
mit dem Erstarkungswachstum vorkommt, sondern sie stellen lediglich 
eine lokal gesteigerte Form des allgemein in Vegetationskegeln vorherr- 
schenden Flächenwachstums dar, das sich außerdem über einen beträcht- 
lichen Zeitraum erstreckt und im Zusammenhang mit bestimmt gerichteten 
Wachstumsvorgängen sich mehr in die Breite auswirkt. Für die nicht ein 
so großes Ausmaß erreichenden Vorgänge der primären Achsenverstär- 
kung der übrigen Pflanzen gilt nach dem S. 361/62 Gesagten natur- 
gemäß Entsprechendes. 


Zusammenfassend kann auf das S..359 Gesagte verwiesen und dabei 
ergänzend hinzugefügt werden, daß in sämtlichen untersuchten Fällen 
die Wände des dem Erstarkungswachstum des Vegetationskegels zugrunde 
liegenden primären Meristemmantels in kontinuierlichem Zusammenhang 
mit den deutlich antiklinal gerichteten Teilungswänden innerhalb der 
Erstarkungszone des Vegetationspunktes stehen und sich als ebenso 
antiklinal gerichtet erweisen. Darin ist eine Auswirkung des allgemein 
in Vegetationskegeln stark ausgeprägten Flächenwachstums zu ver- 
spüren, das sich im Falle des Erstarkungswachstums der Monokotylen 
lediglich als eine lokal und zeitlich gesteigerte Form erweist. 
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DIE ENTWICKLUNG DER BISPOREN DER CORALLINACEEN. 


Von 
ROBERT BAUCH. 


Mit 10 Textabbildungen (33 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 7. Dezember 1936.) 


Das Vorkommen abnormer Sporenzahlen bei den Rotalgen. 


Die Bezeichnungen Monosporen, Bisporen, Tetrasporen und Poly- 
sporen sind von der alteren, vorwiegend systematisch und morphologisch 
ausgerichteten Algologie nach der Zahl der jeweils gebildeten Sporen 
geprägt worden. Mit der Klarstellung der Bedeutung der Tetrasporen 
als Umschlagsphase im Generationswechsel der Florideen und des Nach- 
weises der bei ihrer Bildung vorliegenden Reduktionsteilung durch 
YamanoucHI (1906) heben sich die Tetrasporen als ganz besonders 
wichtig für die gesamte Entwicklungsgeschichte der Rotalgen von den 
übrigen Sporensorten heraus. Die Bedeutung der anderen Sporenarten 
ist mangels genauerer cytologischer Untersuchungen meist noch un- 
geklärt, wenn auch vielfach erörtert. 

Die Monosporen werden meist als vegetative Propagationsstadien 
vergleichbar den Brutknospen der Moose aufgefaßt, und eine derartige 
Funktion ist für sie auch in einer nicht geringen Zahl von Fällen durch 
genaue zytologische Untersuchungen sicher gestellt oder zum mindesten 
wahrscheinlich gemacht. Als Beispiel sei hier nur auf die Studien von 
Drew (1935) an Rhodochorton violaceum hingewiesen, wo sie sowohl an den 
haploiden Geschlechtspflanzen wie an den diploiden Tetrasporenpflanzen 
vorkommen, ferner auf die Untersuchungen von CHEMIN (1928) an Mono- 
spora pedicellata, wo die Monosporen modifizierte terminale Thallus- 
glieder mit der gleichen Vielkernigkeit wie die Gliederzellen des Thallus 
selbst darstellen. Andererseits kommen aber in der artenreichen Gattung 
Acrochaetium (Chantransia, jetzt Rhodochorton nach Drew) Arten vor, 
bei denen Mono-, Bi- und Tetrasporangien nebeneinander auf der gleichen 
Pflanze gebildet werden (z. B. Acrochaetium canariense BaRGESEN). Aus 
den Abbildungen, wie sie BorGEsEN und HAMEL in ihren systematischen 
Arbeiten geben, bekommt man vielfach den Eindruck, daß derartige 
Monosporangien nur Jugendstadien der Tetrasporangien darstellen, ‚die 
noch in den ersten Stadien der Tetrasporangienbildung begriffen sind, 
und die die Durchteilung ihres Plasmakörpers noch nicht eingeleitet 
haben. Unter der Bezeichnung ,,Monosporangien“ verstecken sich also 
Gebilde ganz verschiedener biologischer und genetischer Wertigkeit, 
über deren Auffassung erst zytologische und kulturelle Untersuchungen 
im einzelnen Aufklärung bringen können. 


Planta Bd. 26. 25a 

















366 Robert Bauch: 

Für die Polysporangien sind nach den Feststellungen von Mrranpa 
(1931 und 1932) Sporenzahlen charakteristisch, die im allgemeinen ein 
Vielfaches von der Grundzahl 4 darstellen. Ihre Bildungszellen enthalten 
schon im jugendlichen Zustand zwei und mehr Kerne, von denen jeder 
bei der Reduktionsteilung vier Tochterkerne liefert. Sie kennzeichnen 
sich also sowohl durch diese gesetzmaBigen Sporenzahlen als auch durch 
ihre den Tetrasporangien entsprechende Anordnung im Thallus als 
polyenergide Homologa der Tetrasporangien. 

Die Bisporen sind ebenfalls auf Grund ihrer Form und charakteristi- 
schen Anordnung am Algenthallus als Homologa der Tetrasporen an- 
zusprechen. Ob bei ihrer Bildung die gleichen Vorgänge wie bei der 
Tetrasporenentwicklung ablaufen, entzieht sich vorliufig der Kenntnis. 
Ausnahmen von der morphologisch erschließbaren Homologie stellen nur 
solche Fälle dar, wo Bisporen in ihrer Entwicklung zu Parasporen aus- 
wachsen (Seirospora Griffithsiana bei ScHILLER 1913). Als gelegentliche 
Bildungsabnormitäten kommen sie bei verschiedenen Arten vor, von 
denen sonst normale Tetrasporen bekannt sind. So sind sie beschrieben 
von folgenden Arten: 

Antithamnion cladodermum (ZANARD.) Hauck, À. cruciatum (Ac.) Nara. und 
A. Plumula (Eır.) Tour. (DE Tont 1922). Callithamnion corymbosum J. Ac. (Tav- 
RET-BoRNET 1878, BERTHOLD 1882, DE Tont 1922) in Neapel auch mit Monosporen 
(Funk 1927). C. Furcellariae J. AG. an der schwedischen Westküste vier- und selten 
zweisporig (KyLIN 1907), an den dänischen Küsten zwei- und viersporige Rassen 
(RosENVINGE 1909/31, p. 340f.). Ceramium pallens ZANARD. Zwei- und viersporig ? 
(pe Tont 1909.) Ceramothamnion adriaticum SCHILLER meist viersporig, aber auch 
zweisporig (DE Tont 1922). Contarinia peyssoneliaeformis ZANARD. teils zwei-, 
teils viersporig (DE Tont 1905 und 1924). Cr ia att ta J. Ac. neben vier- 
sporigen auch zweisporige Rassen, die als F. bispora CROUAN unterschieden werden. 
In Neapel nach brieflicher Mitteilung von Herrn Prof. Funk überwiegen im Frühjahr 
die bisporen Exemplare, während im Herbst vorwiegend Tetrasporenpflanzen auf- 
treten (FALKENBERG 1879, BERTHOLD 1882, Hauck 1875 und 1885). Hypnea (?) 
Krugiana Hauck (DE Tont 1900). Seirospora Griffithsiana Harv. Diese Art bildet 
Bisporen, Tetrasporen und Parasporen für gewöhnlich auf getrennten Individuen, 
manchmal aber sind alle drei Sporenformen auf einer Pflanze zu finden (FarLow 
1881, RosENvINGE 1909/31, S. 348f.); auch im Mittelmeer mit bisporen und tetra- 
sporen Rassen (DE Tont 1909 und 1922). 8. Gaillonii (Crovan). Zwei- und vier- 
sporig (DE Tont 1909). 8. Giraudii (Kürz.) pe Toni. Bi- und Tetrasporen an gleicher 
Pflanze (DE Tont 1922). S. interrupta (Sm.) Schmitz. Zwei- und viersporig (DE Tonı 
1909). — S. tenuissima (BoNNEM.) ein-, zwei- und viersporig (DE Tont 1909 und 1922). 

Es sind also im wesentlichen Angehörige der Ceramiaceen, bei denen 
diese Abweichung vorkommt. Interessant ist es, daß die Bisporen und 
Tetrasporen wie bei Crouania in einem jahreszeitlichen Rhythmus manch- 
mal abzuwechseln scheinen. Daneben sind aber auch einige Arten bekannt, 
die anscheinend nur im bisporen Zustand auftreten. 

Acrochaetium bisporum BoRGESEN (BoRGESEN 1915/20). Hypneocolax stellaris 
BoRGEsEN (1915/20). Rhodochorton velutinum (Hauck) (HaMEL 1927). 

Das sind aber alles nur Ausnahmefälle, die im Heer der normal vier- 
sporigen Rotalgen völlig verschwinden. Nur der Verwandtschaftskreis 
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der Corallinaceen enthält zweisporige Formen in besonderer Häufung. 
Hierauf hat vor allem FosLıe in seinen systematischen Arbeiten und im 
Anschluß an ihn LÉMOINE (1911) aufmerksam gemacht. Ich gebe im 
folgenden eine Aufzählung der Arten, von denen Bisporen bisher bekannt 
geworden sind. 


Melobesia Cystosirae Hauck. In der Adria nach Hauck (1885) zweisporig, 
von FosLie zwei- und viersporig gefunden (zit. nach LÉMOINE 1911). M. Fosliei 
Rosenv. Zwei- und viersporig (ROSENVINGE 1909/31). M. Lejolisii Ros. Für 
gewöhnlich viersporig, aber auch Bi- und Tetrasporen im gleichen Konzeptakel 
(Foszie 1905b). M. limitata (Fosı.) Rosenv. Meist viersporig, aber auch ein- und 
zweisporig (ROSENVINGE 1909/31). M. minutula FosLıe. Zweisporig (FosLız 1905b), 
viersporig (ROSENVINGE 1909/31). M. paschalis Lim. Zwei- und viersporig (DE Toxı 
1924). M. subplana Rosenv. Stets zweisporig (ROSENVINGE 1909/31). M. van 
Heurckii (HEYDe.). Zweisporig (DE Tont 1924). Lithophyllum africanum Fost. Bi- 
und Tetrasporen im gleichen Konzeptakel gefunden (LÉMOINE 1911). L. byssoides 
Lamarck. Zweisporig (RAINERI 1921). L. discoideum Fost. Einsporig (FosLız 
1900b). L. expansum Pum. Für gewöhnlich viersporig, aber neben rein zwei- 
sporigen Exemplaren (PILGER 1907) auch Individuen mit beiden Sporensorten im 
gleichen Konzeptakel gefunden (Limorne 1911). L. incrustans Prix. Meist vier- 
sporig, gelegentlich zweisporig; auch beide Sporensorten gemeinsam in einem Kon- 
zeptakel (THURET 1855, SoLms-LusacH 1881, Fostıe 1894 und 1905b Heyp- 
RICH 1911). Am Kap Finisterre nur zweisporig (CROUAN 1867). L. pygmaeum 
Heypr. Zweisporig (HEYDRICH 1901). Dermatolithon hapalidioides (Crovan) Fost. 
Zweisporig (FosLıE 1905b). D. macrocarpum (Rosanorr) Fost. Meist als zweisporig 
angegeben, gelegentlich aber auch viersporig (FosLie 1905b, NicxoLs 1909, LÉMOINE 
1911). D. pustulatum (Lamour.) Fost. FosLie (1905b) stellt innerhalb dieser Art 
eine Reihe von Formen auf, die teilweise von anderen Autoren als besondere Arten 
aufgefaßt wurden. Die Varietäten unterscheiden sich neben anderen Merkmalen 
auch durch ihre Sporenzahlen: f. australis nur viersporig, f. intermedia und f. macro- 
carpa nur zweisporig, f. Corallinae (syn. Melobesia Corallinae CRovan, Lithophyllum 
Corallinae (Crovan) (HEYDR.) für gewöhnlich zweisporig, so am Kap Finisterre 
(Crovan 1867), in der Adria (Hauck 1885), an der dänischen Küste (ROSENVINGE 
1909/31); in Neapel (Socms-LAUBACH 1881) und in der Adria viersporig (FOSLIE 
1905b). f. Laminariae meist zweisporig (FosLie 1898 und 1905b), von Crovan 
(1867) am Kap Finisterre aber auch viersporig gefunden. Lithothamnion annulatum 
Fost. Zweisporig (FosLıe 1908a). L. Battersii Fost. Zweisporig (FostLıE 1895). 
L. bisporum Fost. Zweisporig (FosLıe 1929). L. breviaxe Fost. Zweisporig (FosLıE 
1905b). L. circumscriptum Srrémr. Zweisporig (FosLiE 1894), ausnahmsweise 
aber drei- oder viersporig (ROSENVINGE 1893). L. coalescens Fost. Zweisporig 
(Fostre 1894). L. colliculosum Fost. Zweisporig (FosLıe 1905b). L. coulmanicum 
Fost. Zweisporig (LÉMOINE 1913). L. delapsum Fost. Zweisporig ? (FosLıE 1894.) 
L. evanescens Fost. Zweisporig (FosLıE 1894). L. flabellatum Rosenv. Zweisporig 
(ROSENVINGE 1893, FosLıie 1894). L. flavescens K3ELLM. Zweisporig (FosLıe 1%5b). 
L. foecundum Kseıım. Normal viersporig, manchmal zweisporig (FosLıE 1905b). 
L. fruticulosum (Kürz.) Fost. Zweisporig (PILGER 1907). L. fumigatum Fost. 
Zweisporig (FosLıe 1900a). L. glaciale KseLım. Stets zweisporig (FostLıE 1905b, 
RosENVINGE 1909/31). L. grande Fost. Zweisporig (FosLıe 1905b). L. Granii Fost. 
Zweisporig (FostıE 1905b). L. granuliferum Fost. Zwei- und viersporig (DE Toni 
1924, LÉMoINE 1913). L. laeve (Srrömr.) Fost. In Grönland und Dänemark 
stets zweisporig (ROSENVINGE 1909/31); anderenorts auch viersporig gefunden, 
gelegentlich beide Sporenarten in einem Konzeptakel, manchmal mit Trisporen 
(FosLie 1905b). L. Lenormandi (ArzscH.) Fost. Zwei- und viersporig (THURET 
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1855, FosLıe 1898, RosenvingeE 1909/31). L. norvegicum (Arescx.) KsELLM. Meist 
viersporig, f. sazatilis Fost. zweisporig und gemischt zwei- und viersporig (FosLıE 
1894). L. polymorphum (L.) ArescH. Gewöhnlich viersporig (FosLie 1894), aber 
gelegentlich Bi- und Tetrasporen anscheinend gleichen Reifezustandes nebeneinander 
gefunden (Sotms-LausBacu 1881). L. prolizum Fost. Zweisporig (FosLız 1908 b). 
L. tenue Rosenv. Zwei- oder viersporig (ROSENVINGE 1893). L. tophiforme Unger. 
Zwei- und viersporig (FosLIE 1894, 1905b). L. tusterense Fost. Zweisporig (FosLie 
1905b). L. Ungeri KsELım. Zwei- und viersporig (FosLıe 1905b). L. validum Fosı. 
Zwei- und dreisporig (FosLie 1906). L. vardoense FosL. Zweisporig (FosLie 1905a). 
L. varians FosL. Zwei-, drei- und viersporig (FosLıe 1894). L. vescum Fost. Zwei- 
sporig (FosLie 1907). Archaeolithothamnion episporum Howe. Zwei- und viersporig 
(pe Tont 1924). A. mirabile Fost. Zweisporig ? (FoSLIE 1898.) Goniolithon con- 
gestum Fost. Zweisporig (FosLıe 1898). @. elatocarpum Fosı. Zweisporig (FosLıE 
1899). Litholepis mediterranea Fost. Zweisporig (FosLie 1906). Phymatolithon 
compactum (KJELLM.) Fost. Meist zweisporig, seltener viersporig; aber auch 
Bi-, Tri- und Tetrasporen im gleichen Konzeptakel gefunden (FosLie 1894, 1905b, 
1908b; LÉMOINE 1911). P. laevigatum Fost. Nur zweisporig, zweimal auch drei- 
sporig gefunden (FosLie 1894, 1905b; RosENvINGE 1909/31). P. loculosum (KsELLM.) 
Fost. Gewöhnlich viersporig, gelegentlich zweisporig; auch Bi- und Tetrasporen 
im gleichen Konzeptakel gefunden (FosLıe 1905b). Sporolithon ptychoides HEYDRr. 
Einsporig, selten zweisporig (HEYDRICH 1897). 

Aus der Zusammenstellung ergibt sich, daß die Zweisporigkeit auf 
die Gruppe der meist krustenförmigen Melobesieen innerhalb der Familie 
der Corallinaceen beschränkt ist und bei den Corallinae verae mit auf- 
rechten, gegliederten Thallussystemen völlig fehlt. Aus der verhältnis- 
mäßig großen Zahl zweisporiger Arten darf man aber nicht etwa folgern, 
daß die Zweisporigkeit bei den Melobesien vorherrschend wäre. Die 
Gattung Lithothamnion z. B. weist zwar die größte Anzahl zweisporiger 
Arten auf. Auf ihre Gesamtartenzahl berechnet macht das aber nur 
etwa 20% sämtlicher Arten aus. Bei den anderen Gattungen dürfte der 
Anteil der zweisporigen Arten wesentlich geringer sein. 


Die Bedeutung der Zweisporigkeit für den Entwicklungsgang der 
einzelnen Arten dürfte jeweils sehr verschieden sein. Wir müssen hier 
unterscheiden zwischen obligatorischer und fakultativer Zweisporigkeit. 
Bei den obligatorisch bisporen Arten sind die Bisporen die einzige, bisher 
bekannte Sporenform. Hierher gehören eine ganze Reihe von gut 
bekannten und zum Teil auch häufigen Arten. Bei der fakultativen Zwei- 
sporigkeit müssen wir zwei verschiedene Typen, die vermutlich auch 
entwicklungsgeschichtlich Verschiedenheiten zeigen werden, auseinander 
halten. Es gibt einmal eine rassenmäßige Zweisporigkeit, bei der inner- 
halb einer Art zweisporige und viersporige Rassen vorkommen, die zum 
Teil auch standortmäßig begrenzt sind. Ihr steht gegenüber die nur 
gelegentliche Ausbildung von Bisporen in sonst normal tetrasporen 
Arten, bei denen die Bisporen nur Fehlbildungen oder Entwicklungs- 
störungen darzustellen scheinen. Gerade bei diesen Formen wurden 
mehrfach sogar Bi- und Tetrasporen gemeinsam in einem Konzeptakel 
beobachtet. 
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Angesichts des Fehlens einer genaueren zytologischen Untersuchung 
iiber die bei der Bisporenbildung sich abspielenden Teilungen schwankt 
die Auffassung der Autoren über die Bedeutung der Bisporen außer- 
ordentlich. FosLie (1905d) hat als erster darauf aufmerksam gemacht, 
daß die bisporen Arten der Corallinaceen vor allem in den kälteren 
Meeresteilen, sowohl der nördlichen wie der südlichen Hemisphäre, zu 
Hause sind, während sie die warmen tropischen Meere völlig meiden. 
Als Südgrenze der bisporen Arten kann man im nördlichen Erdteil etwa 
das Mittelmeer angeben; die Nordgrenze im südlichen Erdteil liegt nicht 
genau fest. Es scheinen hier tatsächlich gewisse klimatische Einflüsse 
in einem vorläufig noch undurchsichtigen Zusammenhang mit der Aus- 
bildung der Zweisporigkeit zu stehen, die sich bei den fakultativ bisporen 
Arten vielleicht auch jahresperiodisch bedingt auswirken (vgl. die An- 
gaben über Crouania attenuata). Andererseits neigt Fostıe (1905 b) 
und mit ihm auch LÉMOINE (1911) der Auffassung zu, daß die Bisporen 
nur Jugendstadien der Tetrasporen darstellen, bei denen die normalen 
Teilungen noch nicht durchgeführt sind. Als Beispiel führt LÉMOINE 
(1911) seine Beobachtungen an Lithophyllum expansum und L. africanum 
an, wo er im gleichen Thallus große, rot gefärbte Tetrasporen und kleinere, 
noch grüne Bisporen fand. Auch aus dem Vergleich der Größe der Bi- 
sporen (tatsächlich Bisporangien) mit den Tetrasporen (Tetrasporangien) 
möchte LÉMOINE derartige Gesetzmäßigkeiten herauslesen, da die 
Bisporangien in manchen Fällen als kleiner angegeben wurden als die 
Tetrasporangien. Es sei jetzt schon gesagt, daß diese Auffassungen nicht 
haltbar sind. Betrachtet man die Bisporen als Jugendformen der Tetra- 
sporen, so setzt man voraus, daß die Teilungen im Tetrasporangium nach 
succedanem Rhythmus erfolgen. Tatsächlich aber liegt eine ganz aus- 
gesprochene Simultanteilung vor, die es unmöglich macht, die Bisporen 
als Jugendstadien der Tetrasporen anzusehen. Auch die vergleichsweise 
Heranziehung der Sporangien ist nicht eindeutig. Durch die beschränkten 
Raumverhältnisse innerhalb eines Konzeptakels werden die Einzel- 
sporangien, zumal wenn gerade eine größere Anzahl von Sporangien 
heranreift, stark zusammengepreßt und abgeplattet, und das gleiche gilt 
auch für die Einzelsporen innerhalb eines Sporangiums selbst. Einwand- 
freie Messungen der Sporengröße zu Vergleichszwecken sind meines 
Erachtens erst nach der Entleerung der Sporen möglich. Hinzu kommt, 
daß die bisherigen Untersuchungen fast durchweg an getrocknetem 
Museumsmaterial vorgenommen wurden, bei denen eine in ihrem 
Ausmaß nicht übersehbare Schrumpfung der Sporangien und Sporen 
— beide sind nicht mit Kalk inkrustiert — in Rechnung gestellt 
werden muß. 

Neuerdings hat sich SvEDELIUS (1935) einmal ganz kurz zur Bisporen- 
frage geäußert. Er stellt die Bisporen in gleiche Linie mit den Para- 
sporen und faßt sie als Fortpflanzungskörper der diploiden Generation 
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auf, welche diese Generation regenerieren. Auf diese Anschauung wird 
später zuriickzukommen sein. 

Angesichts dieser ungeklärten Fragen richtete ich bei verschiedenen 
Aufenthalten an der Biologischen Station Helgoland und der Zoologischen 
Station Neapel mein besonderes Augenmerk auf das Einsammeln von 
bisporen Corallinaceen fiir zytologische Untersuchungen. Der Not- 
gemeinschaft der Deutschen Wissenschaft danke ich fiir die Ermég- 
lichung eines langeren Aufenthaltes in Neapel, den Leitungen beider 
Forschungsstationen fiir die jederzeit in entgegenkommendster Weise 
durchgefiihrte, nicht immer einfache Materialbeschaffung. 


Methodisches. 


Die Kalkinkrustation der untersuchten Algen und das Vorkommen einiger Arten 
auf Steinen bot von vornherein besondere Schwierigkeiten fiir die Gewinnung 
eines fiir zytologische Untersuchungen brauchbaren Materials. Da es unmöglich ist, 
die kalkigen Algenkrusten von der Felsunterlage abzupräparieren, wurden die Fels- 
stücke vorerst mit Hammer und Meißel zerkleinert und dann mit den darauf sitzenden 
Algen in die Fixierungsflüssigkeit eingelegt. Als beste Fixierflüssigkeit von ver- 
schiedenen ausgeprobten Mischungen bewährte sich die schwache FLemminesche 
Lösung. Da aber der Verbrauch. daran recht groß wurde und eine gute Darstellung der 
Reduktionsteilungsstadien durch die nachfolgende Entkalkung doch unmöglich 
gemacht wurde, beschränkte ich mich schließlich auf die billigere Lösung nach 
Bovix-ALLEN, die, in Meerwasser angesetzt, keine schlechten Bilder lieferte. Sie 
hatte auch den Vorteil, daß ihr Essigsäuregehalt die oberflächlichen Kalkschichten 
etwas zur Lösung brachte und damit das Eindringen des Mediums in die Sporangien- 
anlagen erleichterte. Nach mindestens 24stündiger Fixierung, die aber bei robusteren 
Formen bis auf einige Tage ausgedehnt wurde, erfolgte die Wässerung, der sich dann 
die Entkalkung anschloß. Diese wurde mit 1% Salpetersäure vorgenommen, 
die sehr oft gewechselt werden und meist mehrere Tage einwirken mußte. Erst nach 
völliger Entkalkung konnten die Algenkrusten vorsichtig von der Felsunterlage 
abgelöst und von den noch anhaftenden Fremdpartikeln sorgfältig befreit werden. 
Nach der üblichen Paraffineinbettung erfolgte die Färbung fast ausschließlich mit 
Eisenhämatoxylin, eventuell mit schwacher Eosinnachfärbung. Nuklealfärbung 
und Mannsche Färbung gaben, wohl in Anbetracht der Säurebehandlung, keine 
guten Resultate. Erwähnenswert ist noch, daß der Kalkgehalt bei Sporen- und 
Geschlechtspfl einer Art verschieden zu sein scheint. So konnte bei dem 
Helgoländer Lithothamnion Sonderi beobachtet werden, daß bei gleichmäßiger 
Behandlung die Geschlechtspflanzen viel längere Zeit zur völligen Entkalkung 
brauchen als die Sporenpflanzen. 





Lithophyllum incrustans Put. 

Diese Corallinacee ist in der Neapler Bucht weit verbreitet und bildet 
auf anstehendem Fels oder auf Rollsteinen derbe, rote Krusten, die die 
losen Steine manchmal allseitig überziehen. Ihre Umgrenzung ist zum 
Teil außerordentlich schwierig, und HEypkriıcH (1911) geht sogar so weit, 
von anderen Autoren aufgestellte „sichere“ Arten in sie einzubeziehen. 
Meinen Untersuchungen liegen nur derartige Krustenformen im Sinne 
der meisten Autoren zugrunde. In der Literatur wird die Art für gewöhn- 
lich als viersporig angegeben, doch schon THURET (1855) machte auf das 
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Vorkommen von Bisporangien aufmerksam. CRoUAN (1867) beobachtete 
sie am Kap Finisterre nur in der zweisporigen Form, in Cherbourg dagegen, 
woher Fos re (1894) durch Bornet Material erhielt, kommt sie sowohl 
mit Bisporen wie mit Tetrasporen vor. SOoLMs-LAUBACH (1881) fand in 
Neapel beide Sporensorten, sogar gemeinsam im gleichen Konzeptakel. 
Heypricu (1911) dagegen sah in Neapel nur Tetrasporen, während in 
Portofino meist Bisporen vorkamen. 

Ich selbst fand in den Monaten März— April des Jahres 1928 in Neapel 
unter einer sehr großen Auswahl von Exemplaren von verschiedenen 
Fundorten nur wenige, meist reife zweisporige Stücke. Dagegen war im 
November und Dezember auf meine Bitte von der Station auf gut Glück 
gesammeltes und fixiertes Material von der Grotta del Tuono und vom 
Porto Rendell reich mit Bisporen versehen. Einige Stücke waren rein 
zweisporig, andere zeigten Bi- und Tetrasporen teils in verschiedenen, 
teils im gleichen Konzeptakel. Das scheint also auf einen jahreszeit- 
lichen Rhythmus in der Bildung der verschiedenen Sporensorten hin- 
zudeuten. Geschlechtspflanzen fand ich im Frühjahr nur selten. Sie 
scheinen überhaupt bei dieser Art recht selten zu sein, denn auch SoLms- 
LAUBACH (1881) fand seiner Zeit nur ein einziges männliches Exemplar, 
während ihm weibliche Exemplare nie zu Gesicht kamen. Von anderen 
Fundorten dagegen sind weibliche Pflanzen bekannt (LÉMOINE 1911). 
Doch ist wohl nicht zu bezweifeln, daß auch bei dieser Art ein im Prinzip 
normaler Generationswechsel vorliegt. Denn das Überwiegen der Sporen- 
pflanzen und die Seltenheit der Geschlechtspflanzen kommt bei vielen 
Florideen vor und ist in vielen Fällen dadurch bedingt, daß die Sporen- 
pflanzen robuster und langlebiger sind als die Geschlechtspflanzen, und 
daß die letzteren zum Teil auch nur zu bestimmten Jahresperioden 
gebildet werden. Auf diese Erscheinungen hat kürzlich SvEDELIUS (1935) 
erneut die Aufmerksamkeit gelenkt. Mit gewissen Abnormitäten des 
Generationswechsels ist aber auch bei L. incrustans zu rechnen. In mei- 
nem Schnittmaterial fand ich einmal in einer bisporen Pflanze ein ganz 
typisches Spermatangium dicht neben einem Sporenkonzeptakel (Abb. 1), 
wobei die Gleichmäßigkeit der Zellzüge den Verdacht, daß zwei ver- 
schiedene Individuen etwa zusammen gewachsen sein könnten, aus- 
schließt. 

Die Sporangien der Gattung Lithophyllum werden in Konzeptakeln 
gebildet, die dicht unter den oberflächlichen Schichten angelegt werden. 
Sie besitzen einen großen Ausführungsgang, der bei der Reife der Sporen 
mit schleimbildenden Haaren ausgekleidet ist, die die Entleerung der ver- 
hältnismäßig großen Sporen aus der engen Kanalöffnung erleichtern. 
Häufig kann man beobachten, daß die Entleerung der Konzeptakeln 
aus irgendwelchen Gründen nicht zustande gekommen ist. Die Öffnung 
derartiger Konzeptakel werden von dem rasch wachsenden Thallus von 
der Oberfläche her mit neuem Gewebe überwuchert, damit völlig von der 
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AuBenwelt abgeschlossen, und ihre schon angelegten Sporen gehen lang- 
sam in Degeneration iiber. Der gleiche Uberwallungsvorgang kommt auch 
bei den Spermatienkonzeptakeln z. B. bei L. expansum vor. Da man bei 
der Kleinheit der Spermatien kaum an mechanische Schwierigkeiten bei 
der Entleerung denken kann, erhält man den Eindruck, daß die korre- 
lativen Beziehungen zwischen den einzelnen Gewebeteilen gerade bei den 
Krustenformen recht gering ausgeprägt sind und zu Disharmonien in der 
Gesamtstruktur oder, anders ausgedrückt, zu offenbaren Unzw eckmäßig- 
keiten führen. 

Die jungen Sporangienanlagen entstehen als zweigliedrige Fäden am 
Grunde der Konzeptakel, deren Spitzenzelle sich zur Sporenmutterzelle 





Abb. 1. Lithophyllum incrustans. Spermatangium neben Bisporangien-Konzeptakel. 
Vergr. 80mal. 

umwandelt, während die Stielzelle unter leichter Vergrößerung die Heran- 
schaffung der bei der Sporenbildung notwendigen Reservestoffe über- 
nimmt (vgl. Abb. 8 a und 9a). Sie werden vom Konzeptakelgrunde aus 
in gewissen Zeitintervallen immer aufs neue gebildet, und oft findet man 
Konzeptakel mit fast reifen Sporen, zwischen die sich bereits die nächste 
Generation junger Sporangienanlagen einschiebt. In anderen Fällen 
setzt ihre Neubildung erst nach der Entleerung der Sporangien ein, wobei 
sie dann die entleerten und geschrumpften Sporangienmembranen zur 
Seite schieben. Ihre Umwandlung zur reifen Sporenmutterzelle geht ver- 
hältnismäßig schnell vor sich (Abb. 2 a). In diesem Stadium enthalten 
sie nur wenig Plasma, das mit großen Vakuolen durchsetzt ist. Die 
plasmatischen Vakuolenwände sind auffällig derb und fest. Man möchte 
sie mit einem plötzlich erstarrten, großwabigen zähen Schaum vergleichen, 
der vor der Erstarrung nicht mehr die Zeit gefunden hat, die übliche Ab- 
rundung der Vakuolenwände durchzuführen. So findet man vielfach 
Lamellen, die sich noch genau in einem rechten Winkel kreuzen. Der auf- 
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fallend groBe Kern ist meist in Zacken ausgezogen, an die sich Plasma- 
lamellen anlegen. Hierbei handelt es sich wohl sicher um ein Kunst- 
produkt, bedingt durch das naturgemäß schlechte Eindringen der Fixier- 
flüssigkeit in die verkalkten Gewebe. In diesem Stadium etwa gehen 
auch die prophasischen Umbildungen des chromatischen Materials vor 
sich. Leider ist es aber bei allen Fixierungen und trotz Variation der 
Färbetechnik (Nuklealreaktion, Mannsche und Gram-Farbung) nicht 





Abb. 2. L. incrustans. Entwicklung der Tetrasporangien. a Sporenmutterzelle, b Sporen- 

mutterzeile nach der 1. Teilung, c Telophasen der 2. Teilung, d Beginn der Zellteilung, 

e Wandbildung, f Tetrasporangium im Stadium des homogenen Plasma, g reifes Tetra- 

sporangium, Reservestoffe und Plastiden nicht mitgezeichnet. d, e und f leicht tangential 
geschnitten. Vergr. 750mal. 


möglich gewesen, diese Prophasen, wie überhaupt die feineren zytologi- 
schen Einzelheiten, zur Darstellung zu bringen. Zwar ließ sich das chro- 
matische Material mitunter in der Kernhöhle als fädiges Gerinnsel deut- 
lich wahrnehmen, aber eine eingehendere Analyse war völlig unmöglich. 
Unter der gleichen Schwierigkeit haben alle bisherigen Untersuchungen 
an Corallinaceen zu leiden gehabt. So konnte Davıs (1898) bei der sehr 
viel zarteren Corallina die Prophasenstrukturen ebenfalls nicht genügend 
klar darstellen, und ebensowenig ist dies YAMANOUCHI (1921) bei Corallina 
gelungen. Die Gründe dafür sind einmal in der Spärlichkeit chroma- 
tischen Materials in diesen Stadien zu suchen, die der ganzen Florideen- 
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gruppe eigen ist, und zweitens diirfte, neben der Schwierigkeit des Ein- 
dringens des Fixiermittels in die derben Kalkkrusten, vor allem die zum 
Teil tagelange Entkalkung mit schwachen Säuren die an sich zarten 
Strukturen weitgehend zerstért haben. Ebensowenig gelang es, etwa an 
Metaphasenstadien Chromosomenzählungen durchzuführen. Auch hier 
kommt es zu Verklumpungen der sehr kleinen Chromosomen, die eine 
Zählung unmöglich machen. Überdies waren bei allen untersuchten 
Formen die Mitosen außerordentlich spärlich, so daß wohl anzunehmen 
ist, daß sich bei ihnen im Gegensatz zu Corallina die Kernteilungen haupt- 
sächlich des Nachts abspielen. Immerhin gibt aber doch die Betrachtung 
der gröberen Kernverhältnisse genügend Anhaltspunkte über den Ab- 
lauf des Teilungsvorganges. 

Verfolgen wir vorerst die Umbildung der Sporenmutterzelle zu einer 
Tetraspore!. Nach Ablauf der ersten Teilung finden wir in der Sporen- 
mutterzelle zwei Kerne im typischen Interkinesestadium mit völlig aus- 
gebildeten Nukleolen (Abb. 2b). Die Nukleolen sind deutlich kleiner als 
bei den Sporenmutterzellen. Das Plasma ist noch völlig locker. Die 
ursprünglich derben Lamellen treten zwar noch hervor, der von ihnen 
umschlossene Raum ist aber meist schon in kleinere Vakuolen mit sehr 
zarten Plasmawänden untergeteilt. Die Kerne sind nach den Sporen- 
hälften zu verlagert. In dieser Lage erledigen beide Kerne im allgemeinen 
ihre zweite Teilung (Abb. 2 c). Die hier wiedergegebenen Kerne sind in 
einem der Telophase noch sehr naheliegenden Zustand, wo sie gleichmäßig 
dunkel gefärbt sind. Das Plasma zeigt wie früher noch die derben, manch- 
mal unterteilten Lamellen. Aber sehr schnell nach der Rekonstruktion 
der Kerne treten dann Kernwanderungen ein, die die vier Kerne ungefähr 
gleichmäßig über die Spore verteilen (Abb. 2 d). Jetzt wird auch das 
Plasma dichter und es erfolgt eine Rückbildung der großen Vakuolen. 
Gleichzeitig beginnt aber die Zergliederung des Protoplasten in vier Ab- 
schnitte, entsprechend den Umgrenzungen der späteren Einzelsporen. 
Die Zellteilung geht durchaus unter dem Bilde einer ,,Hautschicht- 
einfaltung‘‘ vor sich (vgl. Kap. 10 bei TıscHLer 1934). In den Schnitten 
konnten gelegentlich völlig einwandfrei ringförmige Hautfalten fest- 
gestellt werden, die an ihrer Spitze eine knopfförmige Verdickung tragen 
(Abb. 2 e). Es handelt sich also um Lamellen, die von der ursprünglichen 
Sporangienmembran aus in den Protoplasten vorgetrieben werden und 
ihn bei ihrem weiteren Wachstum langsam in die vier Teilstücke zer- 
schneiden. An Alkoholmaterial lassen sich diese Lamellen, besonders 
nach leichter Anquellung mit Chlorzinkjod, leichter als in den Schnitten 


! Die Angaben über die Tetrasporangienentwicklung gelten in allen wesentlichen 
Einzelheiten auch für einige andere Corallinaceen mit ausschließlicher Tetrasporen- 
bildung (Lithophyllum expansum und eine andere krustenförmige, rein viersporige 
Lithophyllum-Art, die nicht genau bestimmt werden konnte), bei denen die Tetra- 
sporenbildung zur Kontrolle untersucht wurde. 
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nachweisen. Sie geben Rotfärbung mit Rutheniumrot, bestehen also 
ebenso wie die Membranen der vegetativen Zellen aus Pektinsubstanzen. 
Bei allen untersuchten Melobesieen (außer den in der vorliegenden Arbeit 
besprochenen Arten auch bei verschiedenen anderen viersporigen Arten) 
ließen sie sich sowohl bei den jungen Tetrasporen wie auch bei den Bi- 
sporen, wenn auch im Einzelfall von’ verschiedener Deutlichkeit, nach- 
weisen. Bei manchen Arten hängen die neugebildeten Lamellen mit der 
Sporangienwand eng zusammen, bei anderen wieder lösen sie sich leichter 
von ihr ab, so daß sie, besonders wenn eine leichte Schrumpfung bei der 
Fixierung eingetreten ist, von der Sporangienwand abgehoben sind. Die 
Ringe können bei solchen Arten, bei denen Sporenlamellen und Sporan- 
gienwand verkleben, die Sporangienwand durch ihre Zugwirkung regel- 
recht einschnüren. Die Wandbildung verläuft also durchaus zentripetal 
und nicht, wie es YAMANOUCHI (1921) für Corallina angegeben hatte, 
durch die Bildung von ,,cleavage furrows“. Die ganze Zerlegung des 
Protoplasten geht völlig simultan vor sich. Simultanteilung hat bereits 
ROSENVINGE (1909/31 8.213) bei \Corallina officinalis und Epilithon 
membranaceum beobachtet. Dadurch wird es unmöglich, die Bisporen als 
Jugendstadien der Tetrasporen aufzufassen (s. oben S. 369). 

In den jungen Tetrasporen dieser Altersstufe besteht häufig durchaus 
keine regelmäßige Beziehung zwischen Kernanordnung und der beginnen- 
den Ringfaltenbildung. Besonders deutlich zeigt dies die Abb. 2e, wo 
der eine der beiden unteren Kerne sich noch nicht in die ihm zugehörende 
Plasmaportion begeben hat. Da die Einfaltung der Lamelle nur ver- 
hältnismäßig langsam vor sich geht und ihre endgültige Schließung meist 
recht spät erfolgt, haben die Kerne immer noch genügend Zeit, ihre 
„ordnungsmäßige‘“ Lagerung einzunehmen. In den weiteren Entwick- 
lungsstadien sind vor allem die Umwandlungen der plasmatischen 
Struktur beachtenswert. Die Vakuolen verschwinden immer mehr und 
das Plasma nimmt schließlich eine völlig homogene, dichte Struktur an 
(Abb. 2f), die außerordentlich charakteristisch ist und bei allen unter- 
suchten Arten gefunden wurde. Dann aber beginnen recht schnell die 
Einlagerung der Reservestoffe und die Ausdifferenzierung der Plastiden. 
Damit verbunden setzt ein mächtiges Wachstum ein, wobei die bis jetzt 
noch leicht zerknitterte und wellig verbogene Sporangienmembran gerade 
gestreckt und straff gedehnt wird. Während der Wachstumsphase sind 
die Plastiden noch diffus im Plasma verteilt und zeigen sehr viele Tei- 
lungen (vgl. Abb. 9d). Mit dem Heranreifen der Sporen rücken sie aber 
immer mehr an die Wandpartien, und in den entleerungsreifen Sporen 
ordnen sie sich völlig im peripheren Plasma an (Abb. 3 b), während die 
zentrale Plasmapartie nur den Kern enthält. Das Plasma der reifen 
Tetrasporen (Abb. 2 g) besitzt eine außerordentlich gleichmäßige, fein- 
schaumige Struktur. Gleichzeitig mit dem Wachstum der Sporen setzt 
auch als Ausdruck der Kernplasmarelation eine Volumvergrößerung der 
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Kerne ein, die bis zu zwei- bis dreifacher GréBe gegeniiber den jugend- 
lichen Kernen des Stadiums mit homogenem Plasma führen kann. Auf- 
fallenderweise nimmt die Nukleolarmasse an dieser Vergrößerung nicht teil. 

Der Entwicklungsgang der Bisporangien unterscheidet sich von dem 
der Tetrasporangien in den Jugendstadien iiberhaupt nicht, und die dort 
gegebenen Bilder kénnen auch hierfiir gelten. Der wesentliche Unter- 
schied zwischen beiden Sporensorten besteht einzig darin, daß bei den 
Bisporen die Kerne nach der ersten Teilung im Interkinesezustand ver- 
harren und nicht in die zweite Teilung eintreten. Irgendwelche Kernreste, 
die auf eine Degeneration von zwei weiteren Kernen bezogen werden 





Abb. 3. L. incrustans. Entwicklung der Bisporangien. a Bisporangium im Stadium des 
homogenen Plasma, b reifes Bisporangium, c abnormes Bisporangium mit vier Kernen. 
Vergr. 750mal. 
könnten, kamen nie zur Beobachtung, und ebensowenig ließen sich sekun- 
däre Verschmelzungen von zwei Tetradenkernen feststellen. Sofort nach 
der Bildung der Kerne beyinnt auch die Ausdifferenzierung des Plasma 
über die Phase des homogenen Plasma (Abb. 3 a) zum reifen Bisporangium 

hin, in dem jede Einzelspore nur einen Kern enthält (Abb. 3 b). 

Daß die zweite Teilung hier tatsächlich ausfällt, erweist mit Sicherheit 
ein Vergleich der Kerngrößen zwischen Bisporen und Tetrasporen. Von 
G. Hertwice (1933) ist die von Jacoss (1925) durchgeführte quantitative 
Betrachtungsweise des Kernmaterials auf die Reduktionsteilungsphasen 
bei Säugetieren ausgedehnt worden. Er konnte feststellen, daß die 
Volumina von Spermiocytenkernen (= Sporenmutterzellkernen), Prä- 
spermidenkernen (= Interkinesekernen nach der ersten Reifeteilung) und 
Spermidenkernen (= Tetradenkerne nach der zweiten Reifeteilung) 
gesetzmäßige Größenbeziehungen aufwiesen, die im Verhältnis von 
4:2 : 1 stehen. Darüber hinaus konnte er, aufmerksam gemacht durch 
ein Verhältnis 8:1 zwischen Spermiocytenkernen und Spermiden- 
kernen bei Mensch und Katze, das Vorliegen eines dritten Teilungsschrittes 
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bei der Spermiogenese in diesen Fällen nachweisen. Bei anormalen 
Samenbildungsvorgängen im Katzenhoden, bei denen der dreifachen 
Reifeteilung keine Zellteilung gefolgt war und mehrkernige Spermio- 
cyten in das Lumen der Samenkanälchen abgestoBen waren, beobachtete 
er eine siebenkernige Zelle, die sechs gleichgroße Kerne aufwies, während 
der siebente Kern erheblich größer war (vgl. seine Abb.8b und 9). 
Das Volumenverhältnis zwischen beiden Kernklassen betrug 1:2, ein 
sicherer Beweis dafür, daß in dem größeren Kern der dritte Teilungs- 
schritt unterblieben war. Derartige Beziehungen zwischen den Kern- 
größen in den einzelnen Teilungsphasen liegen auch bei L. incrustans in 
aller Deutlichkeit vor. Zwar läßt sich die Volumberechnung der Kerne 
hier nur schwer durchführen, da die- Kerne meist unregelmäßige ovale 
Formen zeigen, die eine ge- 
naueBerechnung außerordent- © @ 
lich erschweren. Aber auch 
ohne derartige genaue, varia- 
tionsstatistisch gesicherte Vo- ©) © 
lumenmessungen läßt sich bei 
L. incrustans auf den ersten 
Blick feststellen, daB dieKerne @) © 
a 


© () © 


der reifen Bisporen etwa dop- Q 0) 
pelt so groß sind wie die. der b 
Tetrasporen (Abb.2gund3c), Abb.4. L.incrustans. Kerne reifer Bisporen (a) und 
unddaßdiegleichen Beziehun. Tr su wen 
gen auch fiir die GréBe des Nukleolus bestehen. Zur klareren Darstellung 
dieser Verhältnisse sind in Abb. 4 ausgesucht deutliche Kerne mit klar 
erkennbaren Umrissen (in vielen Fällen verdecken die Inhaltskörper die 
Kernkonturen!) aus reifen Bisporen und reifen Tetrasporen mit peripherer 
Anordnung der Plastiden nebeneinander gestellt. Entsprechende Pro- 
portionen ergeben sich auch, wenn man einkernige Sporenmutterzellen 
vor der Reduktionsteilung und Kerne nach dem ersten und dem zweiten 
Teilungsschritt aus entsprechenden Stadien mit noch locker schaumigem 
Plasma, also kurz nach den Teilungen, vergleicht (Abb. 5)!. Es ist somit 
nicht daran zu zweifeln, daß bei der Bisporenentwicklung der zweite 
Teilungsschritt der RT völlig ausfällt. Dieses Ergebnis ist theoretisch 
besonders bedeutungsvoll und führt zu ganz besonderen genetischen 
Konsequenzen, auf die später eingegangen werden soll. 

Neben diesem Normaltyp der Bisporenentwicklung finden sich als sehr 
seltene Ausnahmen auch noch einige Abweichungen. So fand sich in 


1 Die Kerngrößenwiedergaben in manchen Figuren der ersten Abbildungs- 
reihen dürften manchmal nicht ganz genau zutreffen, da vielfach die Kernumrisse 
an sich undeutlich hervortreten und vor allem durch andere Inhaltsstoffe verdeckt 
werden. Die Kerne der Abb. 4 und 5 sind nach ausgewählten, ganz besonders klaren 
Bildern herausgezeichnet worden. 
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a b ce 
Abb. 5. L. incrustans. a Kerne 
von Sporenmutterzellen vor der 
Teilung, b nach der 1. Teilung, 
c nach der 2. Teilung. 
Vergr. 750mal. 
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den Schnitten eine einzige Bispore, die im Stadium des homogenen 
Plasma vier Kerne enthielt (Abb. 3 c). Alle vier Kerne lagen nur in einer 
Hälfte des Bisporangiums, während die andere Hälfte kernlos war. Die 
kernlose Hälfte enthielt ein auffallend weniger dichtes Plasma als die 


kernhaltige Hälfte, dürfte also wohl in De- 
generation begriffen sein. Die Kerne waren 
deutlich kleiner als die der normalen Bi- 
sporen und entsprachen in ihrer Größe etwa 
den Kernen normaler Tetrasporen gleicher 
Entwicklungsphase. Hier zeigt sich also, daß 
die Entscheidung, ob ein Sporangium sich 
zu Bisporen oder Tetrasporen umwandelt, 
nicht von dem Teilungszustand der Kerne 
getroffen wird, wie man nach der Normal- 
entwicklung wohl vermuten möchte, sondern 
daß diese von anderen, vorläufig noch un- 
bekannten Faktoren abhängig ist. Wir wer- 
den auch bei anderen Arten sehen, daß die 
Anzahl der Kerne unbedingt nicht das deter- 
minierende Moment darstellen kann. Ob 
solche Bisporen, deren Kerne allem Anschein 
nach eine normale RT erledigt haben, sich 


zur völligen Reife entwickeln können, muß dahin gestellt bleiben. In 
den Schnitten wenigstens, die Hunderte von reifen Bisporen enthielten, 
wurden nie Bisporangien mit mehr als je einem Kern in jeder Sporen- 
hälfte beobachtet. In Zupfpräparaten von Konzeptakeln einer einzigen 


Abb. 6. L. incrustans, Trisporen. Vergr. 340mal. 


Pflanze konnten dagegen noch einige weitere Abnormitäten beobachtet 
werden. Das betreffende Exemplar enthielt im wesentlichen normale 
Bisporen, daneben fanden sich aber auch Monosporen und Trisporen als 
seltene Ausnahmen. Bei den Trisporen waren alle Übergänge von solchen, 
bei denen alle drei Sporen gleich groß waren, bis zu solchen, bei denen die 
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dritte Spore nur als winzige Nebenspore ausgebildet war, vorhanden 
(Abb. 6). Auch bei den Monosporen kamen Sporangien mit kleinen 
Nebensporen vor (Abb. 7). Leider 
ließen sich die Kernverhältnisse in 
derartigen Sporen in Zupfpräparaten 
nicht ermitteln, da die Kerne bei 
reifenden Sporen durch die ander- 
weitigen Inhaltskörper immer ver- 
deckt werden (vgl. Anm. 8.382). Nur 
ineinem Falle konntenineiner jungen 
Monospore deutlich zwei Kerne fest- 





gestellt werden. Also auch hier zeigt Le b 

“ x : = Abb. 7. 
sich, daß die Ke hl ri Sporan L. incrustans. a Monospore, b Monospore 
giums in keiner Beziehung zur Auf- mit Nebenspore. Vergr, 340mal. 


teilung des Protoplasten steht. An- 

dererseits aber mag dieser Befund in Hinsicht auf jene Corallinaceen, 
bei denen Monosporen bekannt geworden sind und bei denen sie manch- 
mal als einzige Sporenform auftreten (Melobesia limitata, Lithophyllum 
discoideum und Sporolithon ptychoides), besonders interessant sein. 


Dermatolithon pustulatum (Lamour.) FOoSLIE. 

Dermatolithon, früher zu Melobesia gestellt, ist eine zartere Krusten- 
form, die in der Neapler Bucht epiphytisch auf Phyllophora nervosa (D. C.) 
GRÉv. und Acrodiscus Vidovichii (MENEGH.) Zan. in den schattigen 
Teilen der Felsengrotten vorkommt. Mein Material entstammte dem 
klassischen Fundort der Grotta del Tuono von der Spitze des Posillipo- 
Höhenzuges und saß in dichten Rasen der Phyllophora auf. FosLie 
(1905 b) hat von dieser.Art eine Reihe von Varietäten aufgestellt, die sich 
neben anderen Merkmalen auch durch ihre Sporenzahl unterscheiden. 
Von diesen ist anscheinend als einzige die Forma australis konstant vier- 
sporig, während die anderen Formen entweder rein zweisporig oder teils 
zwei-, teils viersporig sind. Das Neapler Material war rein zweisporig und 
zeigte neben Sporenpflanzen auch nicht selten weibliche Exemplare. 
Männliche Exemplare wurden zwar nicht gefunden; aber da diese bei 
vielen Florideen seltener sind und die weiblichen Exemplare in ihrer Ent- 
wicklung bereits weit vorgeschritten waren, dürften sie wohl schon 
längst abgefruchtet haben und sich so der Auffindung entzogen haben. 
Über den Generationswechsel der Alge ist nichts genaueres bekannt, 
doch dürfte das gemeinsame Vorkommen von Sporen- und Geschlechts- 
pflanzen für das Vorliegen eines normalen Generationswechsels sprechen. 

Die Entwicklungsgeschichte der Bisporen folgt in allen wesentlichen 
Punkten dem Verhalten von L. incrustans. Die Abb. 8 zeigt die jüngsten 
Sporangienanlagen getragen von einer Stieizelle (a), ihr Heranwachsen 
zur Sporenmutterzelle (b), die Teilung ihres Kernes (c), die Verteilung 
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der beiden Kerne auf die Sporangienhalften mit beginnender Einschniirung 
des Protoplasten (d) und die reife Bispore mit ihren vielen Plastiden (e). 
Ebenso wie bei L. incrustans 











lassen sich auch hier die ver- 
schiedenen Phasen der Proto- 
plasmaumbildung unterschei- 
den : das lamellése Plasma der 
Sporenmutterzellen bis kurz 
nach der Kernteilung, seine 
Umbildung zu der Phase des 
dichten, homogenen Plasma 
ohne Vakuolen in der jungen 
Bispore und die feinschaumige 
Vakuolisation in der reifen 
Spore. Auch hier setzt ein 
Wachstumsstadium zwischen 
junger und reifer Bispore ein, 
an dem auch die Kerne teil- 
"nehmen. Zytologische Einzel- 
heiten ließen sich ebensowenig 
wie bei L. incrustans zur Dar- 
stellung bringen. Wir können 
also auch hier feststellen, daß 
die Bisporenkerne sich im 
Zustand der Interkinese be- 
finden, und daß der zweite 
Teilungsschritt während der 
Sporenreifung nicht durch- 
geführt wird. 


homogenen Plasma, e reifes Bisporangium. Vergr. 750mal. 


Lithothamnion polymorphum 
(L.) ARESCHOUG. 

Diese Alge zeigt einen ganz 
anderen Typus der Bisporen- 
entwicklung als die beiden 
vorher besprochenen Arten. 
Sie bildet auf steiniger Unter- 
lage dünne violettrote Kru- 
sten und ist in den nördlichen 
Teilen des Atlantik weit ver- 
breitet. Von den südlichen Teilen der französischen Westküste an 
wird sie seltener, dringt aber noch ins Mittelmeer bis zur Adria hin 
vor. Mein Material entstammte den Schichtköpfen der Helgoländer 
Buntsandsteinterrasse von der Westküste der Insel (letzter Abstieg 





zelle, c Sporenmutterzelle nach der 1. Teilung, d Bisporangium mit beginnender Zerschnürung im Stadium des 


Abb. 8. Dermatolithon pustulatum. Entwicklung der Bisporangien. a Junge Sporenmutterzelle, b reife Sporenmutter- 
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der Preußenmauer!), wo die Alge im Schutze von größeren Formen 
den Boden überzieht, und war im August 1927 gesammelt. Die Art ist 
für gewöhnlich viersporig (FosLıe 1894), nur Sozms-LAUBACH (1881 
S. 63) gibt an, bei ihr Bi- und Tetrasporen anscheinend gleichen Reife- 
zustandes gefunden zu haben!. Diese Angabe ist aber zweifelhaft. In 
der systematischen Aufzählung der Neapler Corallinaceen fehlt diese 
Alge bei ihm, und auch Funk (1927) hat sie bei seinen sehr eingehenden 
Algenstudien in der Neapler Bucht nicht auffinden können. Die Helgo- 
länder Art ist von HEypRrICH (1900 a) als Eleutherospora polymorpha 
recht genau untersucht worden. Er fand neben Geschlechtspflanzen in 
diözischer Verteilung nur Sporenpflanzen mit Tetrasporen. Auch ich 
fand sie im allgemeinen nur mit Tetrasporen, nur ein einziges Mal ließen 
sich Bisporenpflanzen an der erwähnten Stelle auffinden. Nach den 
Befunden Hrypricus liegt kein Grund vor, am Vorhandensein eines 
normalen Generationswechsels bei dieser Art zu zweifeln. 

Die Entwicklung der Bisporen ist in Abb. 9 dargestellt. Die äußere 
Morphologie der Sporangienentwicklung und die verschiedenen Phasen 
der protoplasmatischen Differenzierung entsprechen in allen wesent- 
lichen Erscheinungen völlig dem Bilde, wie es bei den vorhergehenden 
Arten geschildert wurde. Auffällig ist nur, daß die Sporenmutterzelle 
schon bei ihrer Bildung ein recht erhebliches Wachstum durchmacht, 
und daß dadurch die zweite Wachstumsphase bei der Umbildung der 
jungen zur reifen Bispore nicht so ausgesprochen ist wie bei den anderen 
Arten. Im Verhalten der Kerne aber zeigt L. polymorphum erhebliche 
Abweichungen von den anderen Arten. Der Kern der Sporenmutterzelle 
macht hier regelmäßig zwei Teilungen durch, die ebenso wie bei den 
Tetrasporen zu vier Kernen in der jungen Bispore führen (Abb. 9 c). 
Diese sind kurz nach der Teilung genau wie bei den Tetrasporen von 
L.incrustans in der Längsrichtung des Sporangiums angeordnet und 
werden durch die beginnende Zellteilung auf die beiden Sporangien- 
hälften verteilt. Dann aber verändern sie ihre Lage durch eine Wande- 
rung quer zur Längsrichtung des Sporangiums (Abb. 9d), und die reife 
Spore enthält jeweils zwei Kerne, die seitlich der Längsachse des Sporan- 
giums liegen (Abb. 9e). Die Kerne liegen allerdings nicht, wie es die 
Zeichnung notgedrungen wiedergeben muß, in einer Ebene, sondern 
sind im Raume der beiden Sporen verteilt. Bei der dargestellten Spore 
lagen die beiden linken Kerne z. B. etwa in einer mittleren Ebene, während 
der rechte untere Kern aus der Zeichenebene nach vorn heraustrat und 
der rechte obere Kern hinter die Zeichenebene gelagert war. 

Eine Abnormität ist besonders zu erwähnen. Eine junge Bispore mit 
homogenem Plasma zeigte nur drei Kerne (Abb. 9 f), zwei kleinere und 
einen größeren Kern. Der größere Kern war offensichtlich noch nicht in 


1 Das von Havok (1885) geschilderte L. polymorphum ist schon von FosLıE 
zu L. incrustans Prix. gestellt worden (s. die Synonymie bei LÉMOINE, 1911). 


Planta Bad. 26. 26 
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die zweite Teilung eingetreten und verharrte im Interkinesezustand, 
während das untere Kernpaar normal die zweite Teilung erledigt hatte. 
Auch am Nukleolus zeigen sich hier die gleichen Größendifferenzen wie 
bei den Kernen selbst. Hier würde also gewissermaßen ein Übergang 
zu den Befunden bei den anderen Corallinaceen vorliegen. Ungeklärt 
ist es nur, ob derartige Interkinesekerne nicht doch noch, wenn auch 








Abb. 9. Lithothamnion polymorphum. Entwicklung der Bisporangien. a Junge Sporen- 
mutterzelle, b reife Sp tterzelle, c vierkerniges Bisporangium nach der 2. Teilung, 





d Beginn der Querwanderung der Kerne in der reifenden Bispore, e reifes Bisporangium, 
f Bisporangium mit drei Kernen, der obere nach der 1. Teilung. Vergr. 750mal. 


verspätet, während der Sporenentwicklung in die zweite Teilung ein- 
treten. Ich glaube, das verneinen zu können; denn in freipräparierten 
reifen Bisporen, die mit Carminessigsäure! angefärbt waren, glaube ich 


® igsäure gibt in jungen Bisporen recht gute Kernbilder. In älteren, 


der völligen Reife zugehenden Sporen dagegen färben sich neben den Kernen auch 
verschiedene Inhaltsstoffe, so daß die Kerne dadurch sehr oft mehr oder minder 
stark verdeckt und nur außerordentlich schwierig zu finden sind. Auch mit der 
Nuklealfärbung ist bei isolierten, reifen Bisporen keine bessere Darstellung der 
Kerne zu erzielen. 
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mit Sicherheit dreikernige Stadien gesehen zu haben, von denen der eine 
Kern samt Nukleolus deutlich größer war als die beiden übrigen. 


Lithophyllum expansum Put. 

Der bei L. polymorphum als Norm auftretende Kernverteilungstyp 
findet sich als seltene Ausnahme auch bei dieser Art. In Neapel kommt 
diese schöne etagenförmige Corallinacee fast ausschließlich mit Tetra- 
sporen vor, und bei der Untersuchung einer großen Anzahl von Stücken 
konnte ich nur diese Sporensorte feststellen. Für Vergleichszwecke 
sammelte ich aber davon Sporen- und Spermatangienpflanzen, die in 
den Schnitten dann eine Bispore und eine Trispore aufwiesen. Über ab- 
weichende Sporenzahlen bei dieser Art berichten einzig PILGER (1907) 











a A 
Abb. 10. L. expansum. a Trisporangium, b Bisporangium. Vergr. 750mal. 


und LÉMOINE (1911). Pier bildet rein zweisporige Konzeptakel ab, 
und LÉMOINE beobachtete Konzeptakel, die Bi- und Tetrasporen gemischt 
enthielten. 

Die Sporenentwicklung bei L. expansum entspricht im allgemeinen 
dem Bild, wie es für die Tetrasporen von L. incrustans geschildert wurde. 
Das Trisporangium zeigte eine große und zwei kleinere Sporen (Abb. 10 a), 
von denen die große Spore zwei Kerne in Querlage enthielt. Die beiden 
Sporen des Bisporangiums waren jeweils zweikernig (Abb. 10b). Hier ist 
also in beiden Fällen wohl eine normale Reduktionsteilung eingetreten, 
nur die Protoplastenaufteilung ist durch irgendwelche störenden Um- 
stände in anormale Bahnen gebettet worden. 


Besprechung der Ergebnisse. 
Die Bildung der Bisporen der Corallinaceen verläuft nach zwei ver- 
schiedenen Entwicklungstypen, die wir als Einkern- und Zweikerntyp 
26* 
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unterscheiden wollen. Beim Zweikerntyp mit Lithothamnion polymorphum 
als Beispiel enthalt jede reife Bispore zwei Kerne, die quer zur Langs- 
achse der Sporenmutterzelle angeordnet sind. Beim Einkerntyp mit 
Dermatolithon pustulatum als Hauptvertreter weist jede Bispore nur einen 
Kern auf, der als Interkinesekern anzusprechen ist, und der nicht in den 
zweiten Teilungsschritt der RT eingetreten ist. Beide Typen fiihren 
zu verschiedenen genetischen und entwicklungsgeschichtlichen Konse- 
quenzen. 

Der Zweikerntyp ist in allen wesentlichen Einzelheiten auch bei 
bisporen Hymenomyceten und gewissen Ascomyceten vorhanden. Bei 
den bisporen Hymenomyceten erhalten die beiden Sporen einer Basidie 
je zwei Kerne, die nach einer normalen RT als haploid anzusprechen 
sind (Bauch 1926, Sass 1929, Buxr 1932 mit Liste der betreffenden 
Arten). Die von Sass zytologisch und genetisch analysierten Fälle zeigen, 
daß die beiden Kerne jeder Spore jeweils verschiedenen Geschlechts 
sind, so daß die aus ihnen hervorgehenden Mycelien bisexuell (zwittrig) 
sind, während die aus normalen einkernigen Vierersporen entstehenden 
Mycelien eingeschlechtig sind. Ebenso erhalten die Sporen von Neuro- 
spora tetrasperma zwei sexuell differente Kerne, während die Sporen der 
achtkernigen Asci von Neurospora sitophila und N. crassa einkernig und 
eingeschlechtig sind (DopGE 1927). Bei L. polymorphum sind die beiden 
Kerne einer Spore offensichtlich Schwesterkerne, die je einem der beiden 
aus der ersten Teilung hervorgehenden Kerne entstammen. Je nach der 
Art des Ablaufs der RT (Prä- oder Postreduktion) können die beiden 
Kerne einer Spore genetisch identisch oder genetisch different sein. Ver- 
läuft die Teilung präreduktionell, so würden die beiden Kerne einer 
jeden Spore genetisch identisch sein, und die aus einer Bispore sich ent- 
wickelnde Pflanze würde eine einheitliche Erbkonstitution genau so 
besitzen, wie dies bei aus Tetrasporen sich entwickelnden Pflanzen der 
Fall ist. Andersartig aber wäre das Bild, wenn die RT. für alle Chromo- 
somen und Gene postreduktionell oder gemischt für einzelne Chromo- 
somen und Gene prä-, für andere postreduktionell verläuft. Im ersten 
Fall müssen, im zweiten Fall können die beiden Kerne einer jeden Spore 
differente Genotypen darstellen, und der aus der Spore sich entwickelnde 
Thallus kann oder muß zu einem Mosaik der beiden Genotypen werden. 
Derartige Mosaikformen sind prinzipiell möglich, wie das Beispiel bei 
Rhabdonia tenera zeigt, wo durch Auswachsen der vier Tetrasporen zu 
einer gemeinsamen Pflanze derartige Mosaikzwitter bei der sonst getrennt- 
geschlechtigen Art entstehen (OsTERHOUT (1896) :. Nur am Geschlechts- 
faktor, über dessen Verteilung wir aus der systematisch-algologischen 
Literatur orientiert sind, können wir entscheiden, ob beim Zweikerntyp 


1 Bei KnıEr (1928, S. 234) angeführte Beispiele von Verwachsung männlicher 
und weiblicher Individuen zu einem gemeinsamen Thallus beweisen ebenfalls die 
potentielle Möglichkeit derartiger Mosaikbildungen. 
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Prä- oder Postreduktion vorliegt. Die beiden in Frage kommenden 
Arten werden stets als getrenntgeschlechtig angegeben (für L. polymor- 
phum Heypricn 1900a, für L.expansum Sorms-LAUBACH 1881 bei 
Neapler Exemplaren und HEYDRICH 1904 aus verschiedenen Teilen des 
Mittelmeeres; ich selbst fand die letzte Art in Neapel ebenfalls nur 
getrenntgeschlechtig). Die Tatsache der Diözie würde also zum min- 
desten für den Geschlechtsfaktor eine Postreduktion ausschließen. 
Andererseits darf nicht übersehen werden, daß bei beiden Arten Bisporen- 
bildung nur eine verhältnismäßig seltene Ausnahme der normalen Tetra- 
sporenbildung darstellt, und daß dementsprechend derartige Zwitter 
nur sehr selten sein und somit leicht der Beobachtung entgehen werden. 
Entscheidung darüber können nur Massenuntersuehungen an solchen 
Populationen bringen, wo Zweisporigkeit konstant oder doch häufiger 
vorkommt. 

Bei dem Vergleich der Bi- und Tetrasporenentwicklung von L. in- 
crustans könnte man zu der Anschauung kommen, daß die Determination 
der Umbildung einer Sp. M. Z. zu Bi- oder Tetrasporen einfach durch 
die Zahl der gebildeten Kerne getroffen würde. Es ist dort schon an Hand 
von abnormen Entwicklungsstadien (s. S. 378) gezeigt worden, daß diese 
Anschauung nicht zutreffen kann. Die Formen, die dem Zweikerntyp 
folgen, schließen diese Erklärungsmöglichkeit völlig aus. Es müssen viel- 
mehr andere Faktoren von vorerst noch unbekannter Natur dabei wirk- 
sam sein. Diese determinierenden Faktoren brauchen nicht unbedingt 
einheitlich zu sein, sondern können von Art zu Art wechseln. So sprechen 
die Beobachtungen an L. expansum, wo Bisporen nur als seltene Aus- 
nahmen gebildet werden, dafür, daß irgendwelche Außenbedingungen 
besonderer Art störend in den Ablauf des normalen Geschehens ein- 
gegriffen haben. Man kann diesen Fall vergleichen mit den vielfachen 
Störungen, die z. B. MicHAELIS (1926) durch Kälteshocks bei der Pollen- 
und Embryosackentwicklung von Epilobium oder Knapp (1935) durch 
Röntgenbestrahlung bei der Sporenbildung von Sphaerocarpus erzielt 
haben. Bei unserem Exemplar von L. polymorphum dagegen, wo aus- 
schließlich Bisporen gebildet werden, kann man eher an genetische 
Bedingtheiten, also besondere, wohl mutativ entstandene Erbfaktoren 
für Bisporenbildung denken. Diese Annahme wird um so wahrschein- 
licher, als auch bei den erwähnten Hymenomyceten und Ascomyceten 
derartige Gene, die über die Sporenzahl bestimmen, entweder mit 
größter Sicherheit angenommen werden müssen oder im Kreuzungs- 
versuch sicher nachgewiesen sind (Neurospora). Auch die bisporen 
Hymenomyceten mit haploid-parthenogenetischer Entwicklung (z. B. 
Camarophyllus virgineus f. bispora) dürften besondere Gene zur Bi- 
sporenbildung besitzen, da haploide Parthenogenesis als solche, wie die 
vielen, in Zuchtversuchen erhaltenen und immer viersporigen Haploid- 
fruchtkörper zeigen, keineswegs eine Bisporie zwangsmäßig zur Folge 
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hat. Man könnte auch an Bastardierungseinflüsse, die bei den höheren 
Pflanzen vielfach Störungen im Ablauf der Meiosis und Zytokinesis zur 
Folge haben, als ursächliches Moment der Bisporie denken. Doch dürfte 
diese Annahme weniger Wahrscheinlichkeit für sich haben, da Art- 
bastarde bei Algen aus der Natur kaum bekannt geworden sind. 

Der Einkerntyp ist nicht nur auf die hier untersuchten Arten 
beschränkt, sondern kommt wahrscheinlich auch bei anderen bisporen 
Arten vor. In der systematischen Literatur geben verschiedene Autoren 
derartige Bilder, ohne auf die Zusammenhänge weiter einzugehen. So 
zeichnet NıcHoLs (1909) Bisporangien von Dermatolithon macrocarpum 
(Ros.) Fos. f. intermedia Fosz. aus kalifornischen Aufsammlungen, in 
denen jede Einzelspore nur einen Kern enthält. Für die gleiche Art gibt 
ROoSENVINGE (1909/31) nach dänischem Material ein völlig entsprechendes 
Bild. Von anderen Corallinaceen bildet er folgende Arten mit einkernigen 
Bisporen ab: Dermatolithon pustulatum f. Corallinae (bei ihm unter dem 
synonymen Namen Lithophyllum Corallinae (CrouaN) HEYDR. geführt), 
Lithothamnion laeve (STRÖMF.) Fost. und Lithothamnion glaciale-KJELLM. 
var. Granii Fost. Nach seinen Abbildungen liegt der Einkerntyp auch bei 
den Bisporen von Seirospora Griffithsiana Harv. und Callithamnion Fur- 
cellariae J. Ag. vor. Man muß also damit rechnen, daß der Ausfall des 
zweiten Teilungsschrittes der RT. bei den bisporen Florideen häufiger 
vorkommt. Damit unterscheiden sich die Bisporen der Rotalgen wesent- 
lich von denen der Hymenomyceten, bei denen bisher kein einziges 
gesichertes Beispiel eines Ausfalles des zweiten Teilungsschrittes bekannt 
ist. Nur bei den fast völlig sterilen Fruchtkörpern von Coprinus ster- 
quilinus, die nach der Erschöpfung des Nährsubstrates noch zur Aus- 
bildung kommen, ist neuerdings durch Sass (1935) ein gelegentlicher 
Ausfail der zweiten Teilung des Basidienkernes beschrieben worden. Doch 
handelt es sich dabei um rein physiologische Hungererscheinungen, die 
mit der obligatorischen Bisporenbildung der Florideen keinesfalls in 
Parallele gesetzt werden können. 

Die theoretische Ausdeutung des Einkerntyps leidet naturgemäß 
unter der Schwierigkeit, daß die zytologische Untersuchung durch die 
Ungunst des Objekts keine Entscheidung darüber erbringen konnte, ob 
die bei der Bisporenbildung durchgeführte, einzige Teilung des Sp. M. Z.- 
Kernes reduktionell oder äquationell verläuft. Wir können demnach nicht 
mit Sicherheit angeben, ob die Bisporen haploider oder diploider Natur 
sind, und wie sie in den Ablauf des Generationswechsels eingeschaltet 
sind. Wenn wir aber die bisher bekannten Tatsachen über den Gene- 
rationswechsel der betreffenden Arten zur Hilfe heranziehen, ist es wohl 
möglich, zum mindesten Wahrscheinlichkeitsschlüsse über den Ablauf 
der Teilung zu ziehen. Bei einer großen Anzahl von obligat bisporen 
Corallinaceen, besonders aus dem gut untersuchten nordischen Formen- 
kreis, sind neben den Sporenpflanzen auch Geschlechtspflanzen bekannt. 
Auch die zweisporige Dermatolithon-Population des Neapler Fundorts 
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enthalt weibliche Geschlechtspflanzen. Diese sind nicht seltener als bei 
vielen anderen Florideen, bei denen wir trotz eines zahlenmäßigen 
Zurücktretens der Geschlechtspflanzen keinen Anlaß zur Annahme eines 
anormalen Generationswechsels haben (über die Gründe des selteneren 
Vorkommens der Geschlechtspflanzen vgl. SvepeLıus 1935). Wir müssen 
für solche obligat bisporen Arten und für die untersuchte Dermatolithon- 
Population also ebenfalls einen normalen Generationswechsel und reduk- 
tionelle Teilung bei der Bisporenentwicklung annehmen. Wenn hier trotz 
des Ausfalles der zweiten Teilung haploide Bisporen entstehen, so müssen 
in diesen Fällen besondere genetische und zellphysiologische Verhält- 
nisse vorliegen, die den Ausfall der zweiten Teilung verständlich machen. 

Vom genetischen Standpunkt aus könnte man die Bildung haploider 
Bisporen bei Ausfall des zweiten Teilungsschrittes nur dann verstehen, 
wenn man annimmt, daß eine totale Präreduktion vorliegt, bei der ein 
zweiter Teilungsschritt die genetische Gesamtsituation in keiner Weise 
mehr ändern kann. Es erscheint dann genetisch wenigstens völlig belang- 
los, ob der zweite Teilungsschritt sofort im Anschluß an die erste Teilung 
erledigt, oder ob er auf einen späteren Zeitpunkt nach längerer Inter- 
kinesedauer verschoben wird. Die Tendenz zu langen Interkinesen 
scheint nach den Ansichten von Kyıın 1923 auch bei anderen Florideen 
(Dumontia und Furcellaria) vorzuliegen. Im Extremfall könnte die Inter- 
kinese bis zur Sporenkeimung ausgedehnt werden, und die erste Mitose 
der keimenden Spore würde gleichzeitig den zweiten Teilungsschritt der 
RT darstellen. Dann läge verkoppelt mit totaler Präreduktion eine 
zellphysiologische Besonderheit vor, durch die die sonst so scharfe 
Trennung zwischen Sporogenese und Sporenkeimung aufgehoben wird. 
Daß eine gegenseitige Verknüpfung beider Vorgänge zellphysiologisch 
keine Unmöglichkeit darstellt, zeigt z. B. der Liliaceentyp der Embryo- 
sackentwicklung. Man wird aber erwarten können, daß sich derartige 
Besonderheiten in den Wachstumsphasen der Kerne bei der Sporen- 
keimung bemerkbar machen werden. Es wird also sowohl im Hinblick 
auf die hier aufgeworfene Frage wie auf die des gesamten Generations- 
wechselzyklus notwendig sein, der Keimung der Corallinaceenbisporen 
mehr Aufmerksamkeit als bisher zu schenken. 

Bei den fakultativ bisporen Arten, besonders bei den gemischt- 
sporigen Formen, wie L. incrustans, und bei den obligat bisporen Arten, 
bei denen Geschlechtspflanzen bisher nicht gefunden worden sind und 
vielleicht völlig fehlen (natürlich kann es sich auch um zwerghafte Aus- 
bildung der Geschlechtsgeneration handeln, die bisher übersehen wurde!), 
müssen die Verhältnisse natürlich anders liegen. Bei L. incrustans kann 
man zweifelsohne daran denken, daß durch haploide Tetrasporen Ge- 
schlechtspflanzen gebildet werden, und daß die Bisporen im diploiden 
Zustand die ,,sporophytische Generation regenerieren“ (SVEDELIUS 
1935). Diploidie von Dyaden ist ja in den letzten Jahren verschiedentlich 
zum Teil zytologisch, zum Teil genetisch nachgewiesen worden. So sind 











388 Robert Bauch: 
die spontanen und die experimentell erzielten Dyaden bei Moosen 
(Sphaerocarpus bei LORBEER 1927 und Knapp 1935, Funaria bei WETT- 
STEIN 1932) immer diploid. Fiir den L. incrustans-Fall besonders inter- 
essant ist die von SATINA und BLAKESLEE (1934/35) zytologisch und gene- 
tisch analysierte Datura-Mutante ,,dyad“, bei der ein rezessives Gen den 
Ausfall der zweiten Teilung und damit ein Verharren der Kerne im Inter- 
kinesestadium bewirkt. Dyaden sind sowohl in der Macro-, wie in der 
Microsporogenese diploid und führen bei gegenseitiger Befruchtung zu 
tetraploiden Pflanzen. Aber je nach den AuBenbedingungen werden in 
solchen Pflanzen in wechselndem AusmaBe (von 0—50%) auch haploide 
Tetraden gebildet. Das wäre ein völliger Parallelfall zu dem gemischt- 
sporigen L. incrustans, bei dem ja auch je nach Jahreszeit der Anteil der 
beiden Sporensorten wechselt (ähnlicher Jahresrhythmus vermutlich 
auch bei Crouania attenuata). Besondere Gene wie bei der Datura-Mutante 
brauchen dafür im Einzelfall gar nicht vorzuliegen, da wir ja wissen, daß 
Eingriffe verschiedenster Art (Temperaturshocks, Röntgen-, Radium- 
bestrahlung, Chemikalien usw.) den außerordentlich labilen Vorgang der 
RT stören und neben anderen Abnormitäten auch zur Dyadenbildung 
führen können. Immerhin läßt die ausgesprochene Tendenz der Corallina- 
ceen zur Bisporenbildung eine genetische Grundlage für diesen Vorgang 
wahrscheinlicher erscheinen als die doch immer nur zeitlich eng begrenzte 
Dauer von störenden Umweltseinflüssen an den Grenzgebieten des 
biologisch-ökologischen Minimums oder Maximums. 

Die Ungunst der Objekte für zytologische Untersuchungen macht fürs 
erste eine sichere Entscheidung, welche den besprochenen Möglichkeiten 
verwirklicht ist, unmöglich. Weitere Untersuchungen, besonders über 
den Generationswechsel, müssen zur Klärung der aufgeworfenen Fragen 
ansetzen. So unbefriedigend dieses Ergebnis auch sein mag, so weist 
es doch andererseits auf die vielseitigen Probleme genetischer, zyto- 
logischer und zellphysiologischer Art hin, die die Bisporenbildung der 
Rotalgen und der Corallinaceen im besonderen bietet. 


Zusammenfassung. 

1. Bispore Formen kommen bei den Rotalgen besonders häufig in 
der Gruppe der Melobesieen der Corallinaceen vor. In anderen Florideen- 
familien ist Bisporie ein sehr seltener Ausnahmefall. 

2. Man kann unterscheiden zwischen einer obligatorischen Bisporie, 
bei der die betreffenden Arten ausschließlich Bisporen bilden, und einer 
fakultativen Bisporie, bei der sowohl Bisporen wie Tetrasporen gebildet 
werden. Es gibt Anhaltspunkte, daß bei manchen Arten der letzten 
Gruppe Bisporie ein Rassenmerkmal darstellt, während bei anderen Arten 
vermutlich jahreszeitliche Rhythmen in der Ausbildung beider Sporen- 
sorten vorliegen. 

3. Bezüglich der Kernverhältnisse der Bisporen kann man zwei ver- 
schiedene Typen unterscheiden. 





Die Entwicklung der Bisporen der Corallinaceen. 389 


4. Beim Zweikerntyp erhält jede Einzelspore eines Bisporangiums 
zwei Kerne, die sich quer zur Längsachse des Sporangiums anordnen. 
Die Kerne entstammen einer vermutlich normalen Reduktionsteilung. 

5. Beim Einkerntyp erhält jede Einzelspore eines Bisporangiums nur 
einen einzigen Kern. Dieser verharrt im Interkinesestadium und tritt 
während der Sporogenese nicht in den zweiten Teilungsschritt der Re- 
duktion ein. 

6. Die genetischen und zellphysiologischen Konsequenzen beider 
Kernverteilungstypen werden erörtert. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN ERREGUNGS- UND DEN 
ERHOLUNGSVORGANG IN PFLANZLICHEN GEWEBEN NACH 
ELEKTRISCHER UND MECHANISCHER REIZUNG}. 


Von 
Horst DRAWERT 
(Jena). 


Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 29. November 1936.) 


I. Einleitung. 


In jeder erregten pflanzlichen oder tierischen Zelle finden 2 gegen- 
läufige Vorgänge statt: der zur Erregung führende und der Erholungs- 
oder Restitutionsvorgang. Der Restitutionsvorgang wird anscheinend, 
jedenfalls nach Untersuchungen an seismonastisch reizbaren Objekten, 
durch eine erhöhte Atmung ermöglicht. So konnte BÜNNING (1934), 
der das Verhalten seismonastisch reizbarer Organe in sauerstofffreier 
Umgebung untersuchte, zeigen, daß zur Wiederherstellung der Reaktions- 
fähigkeit der Staubfäden von Berberis und Sparmannia Sauerstoff 
notwendig ist. Bei Reizung in Sauerstoffgegenwart trat neben Aktions- 
strömen und Permeabilitätsänderungen bei Mimosa pudica auch eine 
Temperaturerhöhung um etwa 0,001° bis 0,002° auf, die eine Folge der 
Atmungssteigerung im Refraktärstadium, d.h. während der Zeit ver- 
minderter Erregbarkeit, ist. Diese Annahme einer gesteigerten Oxydation 
während: der Restitution (die ja ebenso lange andauern muß wie das 
Refraktärstadium) wird auch durch die Befunde CoLLas (1934) gestützt, 
die nach Reizung an Berberis-Staubfäden eine Erhöhung der Wasser- 
stoffionenkonzentration und eine Abnahme des ry-Wertes nachweisen 
konnte; denn die Zunahme der Wasserstoffionenkonzentration läßt sich 
durch eine Zunahme des CO,-Gehaltes und die Abnahme des ry-Wertes 
durch eine Abnahme der Menge der nichtoxydierten Substanzen deuten. 

Die oben erwähnten Aktionsströme, älso die reizbedingten elektrischen 
Potentialänderungen (Negativierung), konnten auch an seismonastisch 
nicht reizbaren Objekten wie Algen und Wurzeln festgestellt werden, 
so von Bose (1919), Jost (1927), Marsx (1930), OsTERHOUT (1932/33), 
UMRATH (1932) und AmLonG u. BÜNNING (1934). 

Mit der elektrischen Potentialänderung war auch bei diesen nicht 
seismonastisch reizbaren Objekten häufig eine Permeabilitätserhöhung 
(NıcoLaı 1929, AmtLonG und Biwnine 1934, OsTERHoUT 1934 und 
OSTERHOUT und Hizz 1935) und eine Widerstandsänderung (AMLONG 
und Bünnıne 1934) verbunden. Auch über eine erhöhte Wärmepro- 


1 Dissertation der mathematisch-naturwissenschaftlichen Fakultät der Friedrich- 
Schiller-Universität Jena. 
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duktion an seismonastisch nicht reizbaren Objekten konnten RICHARDS 
(1897) und Tressen (1912) nach Reizung durch eine mechanische Ver- 
letzung berichten. 

Das Studium dieser nach einer Reizung ablaufenden Vorgänge ist 
nun auch unabhängig von der speziellen reizphysiologischen Frage- 
stellung interessant, insofern nämlich, als es uns einen Einblick in eine 
elementare organische Regulation liefern kann. In den beiden eingangs 
genannten Vorgängen haben wir nur einen Sonderfall eines allgemeinen 
Gesetzes zu sehen, nach dem auf jeden das physiologische Gleichgewicht 
der Zelle störenden Eingriff sofort eine Erhöhung des Energieumsatzes 
eintritt mit dem Ergebnis, daß der normale Ausgangszustand wieder 
hergestellt wird. 

Aufgabe der vorliegenden Arbeit ist es, diese Vorgänge, also einerseits 
die unmittelbaren Folgen eines Reizes oder eines schädigenden Eingriffes, 
andererseits die physiologische Natur der Restitution, näher zu ergründen. 
Dazu soll, und zwar an seismonastisch nicht reizbaren Organen, in erster 
Linie geprüft werden, ob eine Abhängigkeit des Aktionsstromes vom 
Sauerstoffgehalt des umgebenden Mediums besteht, ob die elektrische 
Potentialänderung mit einer Temperaturänderung gleichläuft, wieweit 
sich nach einer Reizung eine chemische Änderung, etwa eine Aziditäts- 
verschiebung, nachweisen läßt, und welche stimulierenden oder hemmenden 
Wirkungen Reize im Zusammenhang mit jenen Erscheinungen auf die 
Lebenstätigkeit der Pflanze, z. B. auf das Wachstum, ausüben. 


II. Aktionsströme in Luft, Stickstoff und reinem Sauerstoff. 
A. Methodik. 


Zur Messung der elektromotorischen Kräfte diente ein Supergalvano- 
meter der Firma Siemens & Halske, Berlin. Als Reiz- und Ableitungs- 
elektroden wurden Platindrähte von 0,3 mm Durchmesser benutzt. Ich 
reizte mit einem kleinen Induktorium, das mit einem 4 Volt-Akku- 
mulator in Verbindung stand. Um eine Beeinflussung des Galvanometers 
durch den Reizstrom zu vermeiden, konnte die Zuleitung während der 
Bedienung des Induktoriums unterbrochen werden. 

Das Objekt befand sich in einer kleinen Glaskammer von 70 mm 
Länge und 20 mm innerer Weite. Die Reiz- und auch die Ableitungs- 
elektroden waren in die Wandung der Glaskammer eingeschmolzen. 
Durch diese Kammer konnten nach Bedarf Stickstoff bzw. Sauerstoff 
oder gewöhnliche Luft hindurchgeschickt werden. Der Stickstoff sowie 
der Sauerstoff wurden aus Bomben entnommen. Der Stickstoff erwies 
sich als nicht rein genug, so daß er vor Eintritt in die Versuchskammer 
in 2 Waschflaschen mit alkalischem Pyrogallol von noch vorhandenen 
Sauerstoffresten befreit werden mußte. Als Versnchsobjekt benutzte 
ich Stengelstücke von Impatiens parviflora, gewöhnlich ein von 2 Knoten 
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begrenztes Internodium. Die Platinelektroden wurden vorsichtig in das 
Gewebe des Internodiums eingestochen. Sämtliche Versuche wurden bei 
Zimmertemperatur ausgeführt. L 
Abb.1 zeigt die Versuchsanord- En ar 
nung mit dem Schaltschema. "+ 


CRE 























B. Versuchsergebnisse. 
a) In Luft. nr = u. 
Abb. 2 gibt 2 Aktionsstrom- <—y ¢ —t = an 
kurven wieder, die den von en À à 
AMLONG und Bünnme (1934, A u 
S. 447, Abb.2) an Helianthus- 4 








Wurzeln erhaltenen gleichen. —Ch 


Das Maximum der Negativitat Abb. 1. Schematische Darstellung der Versuchs- 


wurde in 14 Versuchen nach anordnung. T Taster; I Induktorium; R;, R: 
7 A . . Reizelektroden; A,, A, Ableitungselektroden; 

1 > Aı 2 ; 

ungefähr 1/,—/, Min. erreicht g Galvanometer; U Unterbrecher in der Gal-. 


und betrug 20—40 MV. Nach vanometerzuleitung ; N Öffnung zum Durchleiten 
10—40 Min. stellte sich das Aus- 2 oi an ous du 
gangspotential wieder ein. Die Dauer der Aktionsstrôme folgte nicht 
dem Alles- oder Nichts-Gesetz, sondern war ven der Reizstärke abhängig, 
worauf schon AMLONG und 









































BÜNNING hinwiesen. par 
b) In Stickstoff. hr 
Wurde !/,—1 Stunde lang 
vorder Reizungein schwacher “ aa > 
Stickstoffstrom durch die 
Glaskammer geleitet, so tra- 7? FIM um ? 0 1 2 
ten, wie Abb.3 und der gos sete ane A 


: : Abb. 2. Potentialänderung an Internodien von 
1. Teil der Kurve in Abb. 5 Impatiens parviflora nach Reizung bei Gegenwart 
zeigen , nur sehr schwache von Luft. Abszisse: Zeit in Minuten nach der 

à a 55 Reizung. Ordinate: Negativität der gereizten Stelle 
elektrische Potentialänderun- in Millivolt. 


gen, häufig sogar, vor allem 

nach einer zweiten Reizung, überhaupt keine auf. Das Maximum der 
in Stickstoff erhaltenen Aktionsströme ging in 30 Versuchen nur in 
2 Fällen über 12 MV. hinaus (19 und 27 MV.), und das Ausgangspotential 
wurde spätestens nach 10 Min. wieder erreicht. 

Wenn nach ungefähr einer halben Stunde der Stickstoffstrom unter- 
brochen und reiner Sauerstoff durch die Versuchskammer geschickt 
wurde, so wirkte der Sauerstoff als Reiz. Es trat ein Aktionsstrom auf, 
und zwar wurde das Internodium stets an der Ableitungselektrode 
negativ, die nicht zwischen den beiden Reizelektroden lag. Das hängt 
wahrscheinlich damit zusammen, daß das Gewebe an dieser Elektrode 
reizempfindlicher war. An der anderen Elektrode war das Gewebe durch 
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den Einstich der beiden Reizelektroden mehr geschadigt und infolgedessen 
unempfindlicher geworden. 

Abb. 4 zeigt eine der in 11 Versuchen erhaltenen Kurven. Die Kurve 
ist unter die Abszisse gelegt worden, um anzudeuten, daß die Gewebe- 





0 
Minuten nach der Reizung 


Abb. 3. Potentialänderung 
an einem in reinem Stick- 
stoff befindlichen Interno- 
dium von Impatiens parvi- 
flora nach elektrischer 
Reizung. 


stelle, an der sich die Reizelektroden befinden, 
in diesem Falle positiv geworden ist. Das Maxi- 
mum beträgt im Durchschnitt 90—110 MV., 
und das Ausgangspotential hat sich häufig nach 
30—45 Min. noch nicht wieder eingestellt. 

Die Dauer des Aktionsstromes konnte ich 
aber dadurch abkürzen, daß ich durch die Glas- 
kammer wieder Stickstoff schickte. Der Aktions- 
strom fiel dann schnell, bis das Potential 0 be- 
trug, wie es der 2. Teil der Kurve in Abb. 4 
wiedergibt. 

In der Höhe des Maximums sowie in der 
Zeitdauer übertrifft der mit einem Gaswechsel 


Stickstoff > Sauerstoff erhaltene Aktionsstrom die durch einen Induk- 
tionsschlag erzeugte Potentialänderung an einem in Luft befindlichen 





Internodium. Befand sich das Objekt 
in Stickstoff und wurde der Stick- 
stoff plötzlich durch gewöhnliche Luft 
ersetzt, so trat auch ein Aktionsstrom 
auf, dieser erreichte aber nicht die 
gleichen Ausmaße, wie der mit reinem 
Sauerstoff erzeugte. 

Reizte ich ein Internodium in 
Stickstoff und ließ nach dem Ab- 
klingen der schwachen Potential- 
änderung gewöhnliche Luft zutreten, 
so erhielt ich in allen 17 Versuchen 
nach einem positiven Vorschlag einen 
Aktionsstrom, der erst 15—20 Min. 
nach Luftzutritt sein Maximum er- 


Minuten nach der Reizung reichte und dann kontinuierlich ab- 


Abb. 4. Potentialänderung an einem in Klang. Abb. 5 gibt eine entsprechende 


Stickstoff befindlichen Internodium von | 
Impatiens parviflora nach Zutritt von Kurve wieder. 


reinem Sauerstoff. Bei N Unterbrechung ° 
des Sauerstoffstromes und wieder Durch- c) In à see gs Sauerstoj{. { 
leitung von Stickstoff. Befand sich ein Internodium vor 


der Reizung in reinem Sauerstoff, 


so traten auch bei stärkerer Reizung keine elektromotorischen Kräfte 
auf, nur in wenigen Ausnahmen zeigte sich eine geringe Positivierung 


der gereizten Stelle. 
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Ebenso verursachte ein Gaswechsel Sauerstoff > Stickstoff keine 
Potentialänderung. Und ein Wechsel von Luft zu Stickstoff wirkte im 
Gegensatz zu einem Wechsel 
Stickstoff Luft auch nicht reiz- 
auslösend. 


C. Besprechung der Ergebnisse. 


Die Ergebnisse stehen in vol- 
lem Einklang mit den von Büx- 
NING an seismonastisch reizbaren 
Organen erhaltenen. Nach einer 
Verdrängung des Sauerstoffes, 
hier durch Stickstoff, bei Büx- 
NINGs Versuchen durch Wasser- 
stoff bzw. Entziehung des Sauer- 
stoffes aus der Luft durch alkali- 
sches Pyrogallol, tritt eine Herab- 
setzung der Reaktionsfähigkeit 
ein. Die Herabsetzung der Reak- 
tionsfähigkeit ist dadurch zu deu- 
ten, daß der labile Zustand der 
Reizempfindlichkeit nur durch den 





. Abb. 5. Potentialänderung an einem in Stick- 
Aufwand der Atmungsenergie auf- stoff befindlichen Internodium von Impatiens 


recht erhalten werden kann. parviflora bei elektrischer Reizung (10 Min. 
: . . nach Versuchsbeginn) und nach darauf folgen- 
Da nach einer zweiten Reizung dem Zutritt gewöhnlicher Luft bei L. 


in sauerstofffreiem Raum kaum 

eine Potentialänderung einsetzt, dürfte auch der Restitutionsvorgang 
durch Sauerstoffmangel vollkommen unterbunden sein. Er beginnt 
aber sofort wieder, wenn sauerstoffhaltige Luft hinzutritt, wie Abb. 5 
belegt. 

Daß bei einem Wechsel Stickstoff— Luft bzw. Stickstoff > Sauerstoff 
eine Potentialänderung eintritt, kann wohl damit erklärt werden, daß 
der Sauerstoff bei seinem Hinzutreten eine plötzliche Atmungssteigerung 
hervorruft, die mit einer Potentialänderung verbunden ist. Der Sauerstoff 
wirkt hier auf dem Umweg der Atmungserhöhung gewissermaßen als 
Reiz. Dieser Aktionsstrom erschien nur am lebenden Gewebe. Sobald 
das Internodium durch Abbrühen getötet war, traten bei einem Wechsel 
Stickstoff > Sauerstoff keine elektromotorischen Kräfte auf. 

Nach dem Gesagten überrascht es nicht mehr, daß in reinem Sauer- 
stoff, wo doch einer der Hauptfaktoren für die Restitution erfüllt ist, 
keine Potentialänderung auftrat. In der reinen Sauerstoffatmosphäre 
sind alle Restitutions- und Betriebsvorgänge so gesteigert, daß das ganze 
System sich in einem sehr labilen und empfindlichen Zustand befindet. 
Der Sauerstoff wirkt hier auch schon durch die Atmungssteigerung 
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reizauslösend. Da der Sauerstoff immer anwesend ist, kommt das System 
nicht zur Beruhigung, sondern wir haben eine Dauerreizung und damit 
verbunden einen dauernden Restitutionsvorgang vor uns. DasRefraktär- 
stadium findet gewissermaßen kein Ende und sämtliche zugeführten 
elektrischen Reize fallen in dieses Refraktärstadium, können also keine 
Reaktionen auslösen. Es tritt äußerlich eine Reizstarre ein, ein Zustand, 
den man auch durch andauernde elektrische oder mechanische Reizung 
erzielen kann. 

Die Richtigkeit dieser Deutung ergibt sich auch aus der erwähnten Tat- 
sache, daß die Überführung des Versuchsobjektes aus Stickstoff in reinen 
Sauerstoff direkt als Reiz wirkt und dabei einen Aktionsstrom bedingt, 
der viel länger dauert als der mit normaler elektrischer Reizung erzielte. 

Aus den Versuchen geht deutlich hervor, daß zur Wiederherstellung 
der Reaktionsfähigkeit Sauerstoff nötig ist, daß der Restitutionsvorgang 
auf einer gesteigerten Atmung beruht. Das entspricht auch den Befunden 
an tierischen Muskeln und Nerven, an denen nach einer Reizung bei 
Abwesenheit von Sauerstoff die gewöhnlich auftretende Restitutions- 
wärme ausbleibt. 

Die Notwendigkeit des Sauerstoffes für die Möglichkeit der Aktions- 
ströme ist demnach nur eine indirekte. Fehlt der Sauerstoff, so wird 
das Organ allmählich unerregbar oder kann nach einer Reizung den 
Zustand der Erregbarkeit nicht wieder restituieren, daher bleiben bei 
Sauerstoffmangel schließlich auch die Aktionsströme aus. 

Die Berechtigung dieser Erklärung ergibt sich, wie aus dem nächsten 
Abschnitt hervorgeht, auch noch daraus, daß die Kurven der Aktions- 
ströme nicht mit denen der Aktionstemperaturen, d. h., der durch 
Reizung geänderten Temperaturen, parallel verlaufen. Die elektrische 
Negativität erreicht ihr Maximum sehr schnell, nämlich schon nach 
1/,—1/, Min., während die Temperatur ihr Maximum später, nämlich erst 
nach 21/,—3 Min. erreicht; also muß auch die unmittelbare Ursache des 
Temperaturanstieges, d. h. die Atmungssteigerung, ihr Maximum später 
erreichen als die elektrische Negativität. Obwohl manche Umstände 
das Bild stören können, sind die Unterschiede doch so groß, daß die 
genannte Schlußfolgerung als gesichert gelten darf. 

Es ist demnach berechtigt, den Aktionsstrom, vor allem jedenfalls seine 
erste Phase, also die Negativierung, als Ausdruck des zur Erregung führenden 
Vorganges (des ohne Energieaufwand und auch bei Sauerstoffabwesenheit ver- 
laufenden „‚Zerfallsvorganges‘‘ bei der Seismonastie ) zu betrachten und erst die 

Wiederabnahme der Negativität mit dem restituierenden V organg in Zusammen- 
hang zu bringen. 
III. Wärmebildung. 
A. Methodik. 

Die Temperatur der ruhenden und gereizten Pflanzen wurde mit 

Thermoelementen aus 0,2 mm starkem Konstantan- und Kupferdraht 
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(mit Schellack überzogen) in Verbindung mit einem Spiegelgalvanometer 
der Firma Siemens & Halske, Berlin, oder einem Schleifengalvanometer 
der Firma Zeiß, Jena, gemessen. Der kleinste noch meßbare Tempe- 
raturunterschied betrug 0,0003°. 

Die Temperaturmessungen wurden durch große Schwierigkeiten 
beeinträchtigt. Bei der hohen Empfindlichkeit der Thermonadeln ver- 
ursachten schon sehr geringe Temperaturschwankungen große Aus- 
schläge des Galvanometers. So mußte vor allem jeglicher Zutritt von 
Licht vermieden werden, ebenso jeder Luftzug oder eine zu starke Be- 
wegung des Experimentators. Dann muB- 


















































ten sich im Dewargefäß die beiden Thermo- 7 
nadeln möglichst in gleicher Höhe befinden, ¢ 

da die Luftsäule im Dewargefäß in verti- 1 

kaler Richtung eine beträchtliche Tempe- PÈRE AS Seo 
raturdifferenz aufwies. Dieses Temperatur- AX DER 
gefälle war so groß, daß bei einem Höhen- aye Art ie ie |» GE 
unterschied der beiden Thermonadeln von SS: 7 i wie 
nur wenigen Zentimetern die Interferenz- RS V ER 
linien der Bandschleife im Schleifengalvano- RR ? EEE 
meter aus dem Gesichtsfeld verschwanden; Ros oe 
das Temperaturgefälle betrug also auf der ESS H ea 
genannten Strecke 0,1—0,2°. Dieser Tempe- ees ee 
raturunterschied hängt wahrscheinlich mit Re ET 
der Verdunstungstemperatur zusammen, da RE SIT SOS oS 


sich unten im Dewargefäß Wasser und an 
den Seiten feuchtes Filtrierpapier befand. 
Als brauchbarste Versuchsanordnung erwies 
sich folgende: 

Das Versuchsobjekt brachte ich in ein 


Abb.6. Versuchsanordnung zur 
Temperatur ung. Z Zuleitung 
zum Induktorium; @ Zuleitung 
zum Galvanometer; R,, R, Reiz- 
elektroden; 7',, 7, Thermonadeln; 
ZZinkzylinder; W Watte; DDewar- 
gefäß; P Glasplatte; H Wasser; 





i iltri : V Versuchsobjekt. 
größeres, mit feuchtem Filtrierpapier aus- ersuchsobjekt 


gelegtes Dewargefäß, das seinerseits in einem mit Watte ausgestopftem 
Zinkzylinder stand (Abb. 6). Das Dewargefäß wurde mit einem Kor- 
ken verschlossen, an dem in 2 Drahtbügeln eine Glasplatte hing, die 
als Unterlage für das Versuchsobjekt diente. Die eine Thermonadel 
wurde durch den Kork geführt und in das Versuchsobjekt gestochen. 
Zu beiden Seiten der Thermonadel befanden sich 2 Pinselelektroden, die 
mit einem Schlitteninduktorium in Verbindung standen. Gereizt wurde 
mit zwei oder mehreren Induktionsschlägen. Das Vergleichselement 
wurde auch durch den Kork geführt und hing frei in dem Dewargefäß 
in ungefähr derselben Höhe wie das Versuchsobjekt oder war ebenfalls 
in dieses eingestochen. Nachdem ein Versuch angesetzt war, füllte 
ich noch den Raum zwischen Korken und oberstem Rand des Zink- 
zylinders mit grauer Watte aus. Sämtliche Versuche wurden in der 
Dunkelkammer bei Zimmertemperatur ausgeführt. Als Versuchsobjekt 
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benutzte ich Wurzeln und Epikotyle von Vicia Faba, Hypokotyle von 
Helianthus annuus und Schuppen der Zwiebel von Allium cepa. 


B. Versuchsergebnisse. 
1. Aktionstemperatur. 
Am besten eigneten sich fiir die Versuche die Schuppen der Zwiebel 
von Allium cepa, da sie die geringsten Schwankungen ihrer Ruhetem- 
peratur aufwiesen. Abb. 7 und 8 zeigen ein Beispiel von 12 Versuchen. 






Temperaturftausend ste! Grad] 





Minuten nach der Reizung 
Abb. 7. Aktionst tur nach elektrischer Reizung einer Zwiebel- 








schuppe von Allium cepa. ung in 


0,001° C. 


Temperatur ffausendistel rad] 


Abb. 8. Der erste Teil der Kurve von Abb. 7 überhöht gezeichnet. 
Abszisse: Zeit in Minuten. Ordinate: Temperaturänderung in 
0,001° C. Minuten nach der Reisung 


Nach Reizung mit wenigen Induktionsschlägen sank die Temperatur 
etwas ab und stieg gleich darauf an. Nach 21/,—3 Min. war das Maximum, 
das immer in einer Temperaturzunahme um etwa 0,004° bestand, er- 
reicht, dann fiel die Temperatur stark ab und erreichte nach 20—40 Min. 
ihren Tiefststand, der bis zu 0,06° unter der Anfangstemperatur liegen 
konnte. Darauf stieg die Temperatur wieder langsam an (Abb. 7). 
Der erste Temperaturabfall nach der Reizung läßt sich nicht anders 
als durch die sofort eintretende Permeabilitätserhöhung (AMLONG und 
Bünnıne) und die damit verbundene Verdunstungskälte erklären. Die 
dann wahrscheinlich einsetzende Atmungssteigerung bedingt eine Tem- 
peraturerhöhung, die aber mit dem Abklingen der Restitution bald der 
Verdunstungskälte wieder weichen muß. Daraus ergibt sich, daß die 
gemessene Temperatur wohl im wesentlichen aus zwei entgegengesetzt 
wirkenden Komponenten zusammengesetzt ist, 1. aus der Atmungs- 
wärme und 2. aus der durch die Permeabilitätserhöhung hervorgerufenen 


Verdunstungskälte. 








in pflanzlichen Geweben nach elektrischer und mechanischer Reizung. 399 


Der ganze Verlauf der Kurve ist etwa so zu verstehen, daB (nach den 
genannten friiheren Untersuchungen) sofort nach der Reizung eine Per- 
meabilitätserhöhung eintritt, die ihr Maximum bald erreicht und all- 
mählich, im Verlauf von!/,—®/, Stunden abklingt. Der Restitutionsvorgang 
erreicht dagegen sein Maximum später als die Permeabilitätserhöhung 
und klingt dann auch wieder ab. Im Zusammenhang mit den anderen 
Erfahrungen ist diese Deutung jedenfalls die am besten begründete. 

Daß es sich bei der gefundenen Temperaturzunahme nicht um 
JouLesche Wärme handelt, geht aus den Befunden an mit kochendem 
Wasser oder Chloroform abgetöteten Objekten hervor. Bei derselben 
Reizintensität, die am lebenden Material eine Warmesteigerung hervorrief, 
trat bei toten Objekten nur ein ganz schwaches Pendeln des Lichtzeigers 
vom Galvanometer auf. Erst bei größeren Reizintensitäten bildete sich 
JouLesche Wärme, deren Maximum ganz konstant, unabhängig von 
der Reizstärke, nach 2 Min. erreicht wurde. Nur die Höhe des Maximums 
war von der Reizstärke abhängig. 


2. Ruhetemperatur. 

Da bei den Messungen an Wurzeln, Epi- und Hypokotylen erhebliche 
Temperaturschwankungen ohne Reizung auftraten, untersuchte ich die 
Ruhetemperaturen dieser Organe, vor allem des Epikotyls und der 
Keimwurzel von Vicia Faba naher, um festzustellen, ob eine Parallelitat 
zwischen zonalen Temperaturunterschieden einerseits, sowie den Unter- 
schieden in den Ruhepotentialen und Wachstumsgeschwindigkeiten, 
wie sie RAMSHORN (1934) beschrieben hat, andererseits besteht. 


Man hat schon mehrfach versucht, den Zusammenhang zwischen 
der Atmungsintensität und der Wachstums- und Potentialverteilung in 
den einzelnen Zonen eines Organs festzustellen. So haben Lun» und 
KENYoN (1927) gefunden, daß die Zonen größter Zellteilungsintensität 
elektropositiv sind, größte Reduktion von Methylenblau und eine hohe 
CO,-Ausscheidung aufweisen. RosENE and Lunp (1935) konnten an 
Wurzelspitzen von Allium cepa eine Potentialverschiebung bei Än- 
derungen der Atmungsintensität, hervorgerufen durch Aufenthalt des 
Objekts in Wasserstoff oder in Sauerstoff, erreichen (vgl. hierzu auch die 
in dieser Arbeit schon beschriebenen Potentialänderungen an Internodien 
von Impatiens parviflora nach einem Wechsel: Stickstoff > Sauerstoff). 
RAMSHORN (1934) stellte auch durch Atmungsmessungen fest, daß ein 
Zusammenhang zwischen Elektropositivität und Atmung besteht (die 
Methode der Atmungsmessung gibt er nicht an), allerdings nur bei einer 
Temperatur bis zu 30°; denn bei 45—50°, also dem eigentlichen Tem- 
peraturoptimum der Atmung, sind die Potertialdifferenzen verschwunden. 

Den Atmungsmessungen an so kleinen Gewebeteilen wie den einzelnen 
Zonen einer Keimwurzel stehen große technische Schwierigkeiten ent- 
gegen, so daß ich in der indirekten Bestimmung der Atmungsintensität 

27* 
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durch Temperaturmessungen eine brauchbare Methode sehe, die vielen 
Schwierigkeiten aus dem Wege geht, andererseits aber natiirlich auch 
gewisse Fehlerquellen aufweist, wie z. B. die durch die Transpiration, 
die in den einzelnen Zonen eines Organes, etwa einer Keimwurzel, ver- 
schieden sein dürfte, bedingte Temperaturänderung. 

Es wurden die Temperaturunterschiede von einzelnen Abschnitten 
des Epikotyls und der Keimwurzel von Vicia Faba durch Einstechen 
der Thermonadeln in konstanten Längenabständen gemessen. Vergleiche 
mit Anlegen von plattgeklopften Thermonadeln ergaben dieselben 
Resultate. Ein Vergleich der Ruhetemperaturen von horizontal liegenden 
und vertikal hängenden Objekten wies keine meßbaren Unterschiede auf, 
trotzdem wurden die Messungen gewöhnlich an vertikal hängenden 
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Abb. 9. Abb. 10. 
Verteilung der Ruhetemperaturen an einem Verteilung der Ruhetemperaturen an einer 
Epikotyl von Vieia Faba. Abszisse: Länge Keimwurzel von Vicia Faba. Abszisse: Länge 
des Epikotyls in Millimetern. Ordinate: der Keimwurzel in Millimetern. Ordinate: 
Temperaturdifferenzen in 0,001° C. Temperaturdifferenzen in 0,001° C. 


Objekten gemacht, um etwa durch geotropische Erregungen doch ein- 
tretende Störungen zu umgehen. 

In Abb. 9 sind die am Epikotyl und in Abb. 10 die an der Keimwurzel 
von Vicia Faba erhaltenen Ergebnisse dargestellt. Aus dem Verlauf 
der Kurve ist zu ersehen, daß im Vergleich mit dem Verlauf der von 
RAMSHORN aufgestellten Wachstumverteilungs- und Potentialkurven 
die Zonen größten Zuwachses und größter Elektropositivität auch die 
höchsten Temperaturen aufwiesen. Der Sproß- sowie der Wurzelpol 
besitzen also gegenüber der Basis nicht nur die höchste Elektropositivität, 
sondern auch eine höhere Temperatur. Von 35 Versuchen zeigten nur 3 
das umgekehrte Verhalten. Der Temperaturunterschied zwischen Spitze 
und Basis konnte beim Epikotyl von 0,05 bis zu 0,1° und bei der Wurzel 
von 0,05 bis zu 0,070 betragen. Die Messungen an Hypokotylen von 
Helianthus annuus ergaben ähnliche Resultate. 

Die höhere Temperatur läßt sich wohl mit dem erhöhten Stoffwechsel 
in den Zonen größeren Zuwachses in Zusammenhang bringen, so daß 
uns die zonalen Unterschiede der Temperaturen ungefähr ein Bild für 
die Unterschiede der Atmungsintensität liefern. 
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Für die Richtigkeit dieser Deutung spricht die Tatsache, daß wir 
nach Huser (1935) von der Temperaturerhöhung auf die Atmungs- 
wärme und damit über die allgemeine Atmungsformel: 


auf den Kohlehydratumsatz und die CO,-Abgabe schließen können. 
Nach der Formel (aus Huser 1935, S. 88) 


99-8 


in der 9-9, = die Übertemperatur, e = den Wärmeaustauschkoeffi- 
zienten und A = die Atmungswärme bedeuten, können wir aus der 
Temperaturerhöhung und dem Wärmeaustauschkoeffizienten (Transpi- 
ration) die Atmungswärme berechnen. HUBER gibt für schwach transpi- 
rierende Blätter von Camelia und Persea, die sich im Dunkeln befanden, 
eine Übertemperatur von 0,05° bzw. 0,08° und den durch Transpirations- 
versuche festgestellten Austauschkoeffizienten e mit 0,03 an und erhält 
somit eine Wärmeproduktion von 
15 — 24 - 10-4 cal/cm? min, 

das entspräche einer Kohlehydratatmung von 

4— 6 mg CO,/dm? h. 

Die von mir gemessenen Übertemperaturen: 0,1° am Epikotyl und 
0,07° an der Keimwurzel von Vicia Faba bewegen sich in derselben Größen- 
ordnung; demnach dürften auch die Unterschiede in der Atmungs- 
intensität zwischen Spitze und Basis der Versuchsobjekte ungefähr 
den nach den Ergebnissen HUBERs möglichen Werten entsprechen. 
Um genaue Angaben zu machen, wäre noch eine Bestimmung des Wärme- 
austauschkoeffizienten e in den einzelnen Zonen nötig. 


°C. Besprechung der Ergebnisse. 

RicxaARDs (1897) fand in seinen Versuchen über Wundwärme nach 
mechanischer Verletzung von Kartoffeln erst nach 24 Stunden ein 
Maximum der Temperaturerhöhung von durchschnittlich 0,26°. Bei 
Zwiebeln und Gurken trat das Maximum schon nach 6—8 Stunden auf. 
Tıessen (1912) stellte dagegen schon '/,—2"/, Stunden nach der Ver- 
letzung ein Maximum von etwa 0,04° fest. In meinen Versuchen mit 
elektrischer Reizung trat ein Maximum bereits nach 3 Min. auf, es betrug 
0,004°. Wie schon Tressen aufzeigte, dürften die Ergebnisse von 
RicHaRpDs zu sehr durch Versuchsfehler beeinflußt sein, um mit neueren 
Ergebnissen verglichen werden zu können. Doch auch zwischen den 
Befunden von TIESsEN und meinen Versuchsergebnissen besteht ein 
großer Sprung. 

Da nun TressEN durch eine grobe Verletzung des Gewebes reizte, 
ich aber zunächst nur durch einige Induktionsschläge, untersuchte ich 
den Unterschied der Reaktionen auf die beiden Reizarten. Auf den 
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Aktionsstrom hat, in größerem Rahmen gesehen, die Reizart, also die 
Tatsache, ob das Gewebe mechanisch verletzt oder elektrisch gereizt 
wird, keine große Einwirkung (AMLONG und BüNnNING). Dagegen zeigt 
die Aktionstemperatur in ihrem Maximum und ihrem Verlauf eine große 
Abhängigkeit von der Art der Ursache. 

Wurde ein Epikotyl von Vicia Faba durch einen Einschnitt, 3 mm von 
der einen Thermonadel entfernt, verletzt, so ergab sich die in Abb. 11 
dargestellte Aktionstemperaturkurve. Diese wies nach 40Min. ein 
Maximum von 0,046° auf und war nach 7%/, Stunden noch nicht abge- 
klungen. Die Kurve ist mit den von TressEn erhaltenen weitgehend 
identisch. Die erhaltenen Maxima, sowie ihre Erreichung nach der 
mechanischen Verletzung zeigten, entsprechend den Befunden von 
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Abb. 11. Aktionstemperatur nach mechanischer Verletzung an einem Epikotyl von Vicia 
Faba. Abszisse: Zeit in Minuten. Ordinate: Temperatur in 0,001° C. 


TIESSEN, eine große Variationsbreite; so trat in 11 Versuchen das Maximum 
nach 10 Min. bis zu 2 Stunden auf und betrug von 0,02 bis zu 0,1°. 

Der große Unterschied in der Temperaturerhöhung nach elektrischer 
Reizung und nach mechanischer Verletzung läßt sich wohl folgender- 
maßen erklären. Durch die Induktionsschläge wird auf die Zellen nur 
ein Reiz ausgeübt, der eine leicht umkehrbare Störung des physikalisch- 
chemischen Gleichgewichts in den Zellen bedingt. Zur Wiederherstellung 
des Gleichgewichtes ist ein erhöhter Betriebsstoffwechsel nötig, der nach 
außen durch eine Temperaturerhöhung in Erscheinung tritt. Diese 
Temperaturerhöhung muß nach ihren genannten Ursachen zu urteilen 
dieselbe Dauer haben wie das Refraktärstadium, da sie ja der Atmungs- 
steigerung entspricht, mit deren Hilfe der Ausgangszustand, d.h. der 
reizempfindliche Zustand wieder hergestellt wird. Sie ist aber meistens 
von kürzerer Dauer, da sie, wie ausgeführt wurde, von der Zunahme der 
Verdunstungskälte, die durch die erhöhte Permeabilität bedingt ist, 
überlagert wird. Nach der mechanischen Verletzung durch einen Ein- 
schnitt tritt, weil die Verletzung gleichzeitig als Reiz wirkt, zuerst dieselbe 
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Restitutionswärme auf wie nach einer elektrischen Reizung. Nur kommt 
es hier nicht zu dem starken Abfall der Temperaturkurve, sondern nach 
kurzem Absinken steigt die Temperatur wieder ziemlich steil an und fällt 
dann erst allmählich ab. Wir bekommen also, wie Abb. 11 und auch 
die Kurven von TIESSEN zeigen, eine zweigipfelige Kurve. 

Da der Einschnitt nicht so wie ein leichter elektrischer Reiz oder wie 
ein Stoßreiz bei der Seismonastie nur eine relativ geringe Störung des 
Gleichgewichtes in den Zellen, sondern eine grobe mechanische Verletzung 
des Gewebes verursacht, sind sekundäre Wundheilungsvorgänge not- 
wendig, die natürlich von erheblich längerer Dauer sind als der Resti- 
tutionsvorgang nach einer elektrischen Reizung, und diesen entspricht die 
von mehreren Autoren gefundene Atmungssteigerung, die relativ spät 
nach einer Verwundung einsetzt, so wie auch die von mir gefundene 
sekundäre Wärmebildung. 

Aus dem Gesagten geht hervor, daß die eigentliche Aktionstemperatur, 
genau so wie der Aktionsstrom, nicht in dem Maße von der Reizart 
abhängt, wie es auf den ersten Blick erscheinen könnte; denn nach der 
mechanischen Verletzung haben wir auch eine primäre Restitutions- 
temperatur, die in ihren Ausmaßen ungefähr der Aktionstemperatur nach 
elektrischer Reizung entspricht. Hier kommt nur noch die Wundheilung 
hinzu, so daß die primäre, die eigentliche ‚‚Reiz‘-Temperaturerhöhung, von 
einer bedeutend höheren sekundären Temperatursteigerung gefolgt wird. 

Ein Vergleich der von mir gefundenen Ruhetemperaturen mit den 
von RAMSHORN gemessenen Ruhepotentialen zeigt eine Parallelität 
beider. Die Zonen größten Zuwachses eines Organes erweisen sich nach 
RAMSHORN als elektropositiv und besitzen nach meinen Messungen eine 
erhöhte Temperatur gegenüber den Gewebeabschnitten geringeren Zuwachses 
und den Dauerzonen. Das ist ja leicht zu verstehen, weil die Temperatur- 
verteilung ungefähr der Wachstumsverteilung entsprechen muß. 

Daraus darf nun aber nicht gefolgert werden, daß immer einer At- 
mungssteigerung eine Zunahme der Positivität, einer Abnahme der At- 
mung eine Negativierung entsprechen müsse. Einen solchen durch- 
gängigen Zusammenhang könnte man nach einigen neueren Theorien 
der Entstehung bioelektrischer Potentiale erwarten (Lunp 1927, 28; 
Marsu 1930). Wie ich S. 399 erwähnte, wies RamsHorn (1934) schon 
darauf hin, daß z. B. das Atmungsmaximum bei einer Temperatur liegt, 
bei der sämtliche elektrischen Potentiale verschwunden sind. 

Lunp vertritt die auch von MarsH geteilte Auffassung, daß die 
Quelle der Bioelektrizität in Oxydationsvorgängen zu suchen sei. LUND 
fand an Wurzelspitzen von Allium, Eichhornia und Narcissus (nach 
STERN, Pflanzenthermodynamik), „daß die Zone stärkster Atmungs- 
intensität — gemessen an der CO,-Ausscheidung — zugleich die Zone 
stärkster Elektropositivität ist“. Lunp betrachtet die bioelektrischen 
Potentiale als Potentiale einer chemischen Kette, in der die bei der 
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Oxydation organischer Substanzen gewonnene arbeitsfähige Energie 
die beobachtete elektrische Energie liefert. 

Die Negativierung einer gereizten Zone erklärt Lunp damit, daß mit 
der Reizung ein erhöhter Sauerstoffverbrauch und damit eine Ver- 
größerung des maßgeblichen Quotienten ( Er) eintrete (Ox = Oxyda- 
tions-, Red = Reduktionsprodukte). Daß die Negativierung mit dem 
Sauerstoffverbrauch nicht in ursächlichen Zusammenhang steht, habe 
ich schon auf 8.396 gezeigt. — Die Auffassung LUNDs über den Zusammen- 
hang zwischen der Atmung und Potentialentstehung, nämlich die Zurück- 
führung des elektrischen Potentials auf ein Oxydations-Reduktions- 
potential, hat der von mehreren Autoren geübten Kritik nicht stand- 
gehalten. 

Meine Versuche zeigen, daß tatsächlich ein Zusammenhang von 
Positivität und Atmungssteigerung sowie Negativität und Abnahme der 
Atmung nicht notwendig besteht; denn nach einer Reizung wird der 
gereizte Gewebeabschnitt elektronegativ,- obwohl eine aus der Temperatur- 
erhöhung erkennbare Atmungssteigerung eintritt. 

Die Negativität entsteht unabhängig von einer Änderung der At- 
mungsintensität, wahrscheinlich direkt durch die Permeabilitätserhöhung. 
Und erst beim Rückgang der Negativität zeigt sich wieder der Zusam- 
menhang mit der Atmung: dem Rückgang der Negativität, also anders 
ausgedrückt, der Positivierung entspricht wieder eine an der Temperatur- 
erhöhung erkennbare Atmungssteigerung, wobei man sehr wohl diese 
als Ursache der Positivierung auffassen kann. Das stimmt auch mit dem 
zeitlichen Verlauf des Rückgangs der Negativität und der Temperatur- 
zunahme überein. 

Ein ursächlicher Zusammenhang zwischen einer (aus der zusätzlichen 
Wärmebildung erschlossenen) Atmungssteigerung und dem Rückgang 
einer elektrischen Negativität ist auch physiologisch gut verständlich. 
Rückgang der Negativität bedeutet ja Wiederherstellung des normalen 
elektrischen Ruhepotentiales an den Plasmamembranen, bei denen 
zwischen Innen- und Außenseite nach den Messungen verschiedener 
Autoren an den verschiedensten Objekten ein Potentialsprung von 
100 und mehr MV. besteht, der eben durch den Aktionsstrom weitgehend 
ausgeglichen wird und nachher wieder hergestellt werden muß. 

Andere Auffassungen als die von LUND, etwa die von OSTERHOUT 
und Bünnıne vertretenen, verbinden die Entstehung elektrischer 
Potentiale mit Permeabilitätsänderungen und damit verbundenen 
Änderungen der Ionenkonzentrationsgefälle. Durch erhöhte Atmung 
soll eine Permeabilitätsänderung eintreten und so die Ruhepotentiale 
der Gewebe hervorgerufen werden. So machen OSTERHOUT und Hi 
besonders Konzentrationsunterschiede der Kaliumionen für die Ent- 
stehung und Veränderung elektrischer Potentiale verantwortlich. Daß 
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tatsächlich die Kaliumionen eine große Rolle spielen, konnten Damon 
(1933) an Valonia, Cowan (1934) an Krabbennerven, Fenn, Doris, 
Coss, HEGNAUER und MarsH an Wirbeltiermuskeln und -nerven und 
OsTERHOUT und Hiırı (1935) an Nitella nachweisen. 

Nach einer Reizung ist es demnach also Aufgabe der Atmung: 

1. Die Permeabilität wieder zu erniedrigen (Wiederherstellung der 
Semipermeabilität) und so die Bedingung für die Möglichkeit eines 
Potentialsprunges an der Membran, also eines Ionenkonzentrations- 
gefälles, zu schaffen und 

2. die Herstellung dieses Ionenkonzentrationsgefälles selber. Daß 
dieses tatsächlich mit der Atmung in Zusammenhang stehen kann, geht 
z. B. aus den Versuchen von Cowan (1934) hervor. 


IV. Reizung und Wurzelwachstum. 
A. Reizung und Längenwachstum. 

a) Einleitung. | 

Weiterhin sollte nun geprüft werden, ob und wieweit auch die nach 
Reizungen eintretenden Wachstumsänderungen mit den vorher be- 
sprochenen Vorgängen im Zusammenhang stehen. 

Bose (1907) hat den Einfluß von Gleichstrom mit den Spannungen 
10 und 20 Volt auf das Wachstum von Windenwurzeln und Reiskeim- 
lingen untersucht, und KoRNMANN (1932) hat Epi- und Hypokotyle mit 
Kondensatorentladungen (0,5 MF; 200 Volt) gereizt. Ich führte einige 
orientierende Versuche an Keimwurzeln von Vicia Faba mit Reizung 
durch Induktionsschläge aus. 

Bose erhielt an Windenwurzeln, wenn er die Kathode an die Wachs- 
tumszone anlegte, eine Wachstumshemmung beim Stromschluß und eine 
Wachstumsbeschleunigung bei der Stromöffnung. Umgekehrt verhielt 
sich die Wachstumsgeschwindigkeit, sofern die Anode an der Wachs- 
tumszone lag. Schickte Bose durch den Boden, in dem Reiskeimlinge 
wuchsen, schwache Ströme, so daß der Spannungsabfall zwischen den 
Elektroden in der Erde 1 Volt/em betrug, so stellte er, unabhängig von 
der Lage der Kathode zu den Keimlingen, eine Wachstumsbeschleunigung 
an den Reiskeimlingen fest. Bose erklärt diese Erscheinung mit einer 
Steigerung der Wasserbewegung in der durch den elektrischen Reiz 
erregten Wurzel. Diese Erhöhung der Wasserbewegung soll nun sekundär 
eine Wachstumsbeschleunigung hervorrufen. 

KornMANN (1932) fand besonders am Epikotyl von Vicia Faba eine 
ausgeprägte Wachstumsreaktion nach Reizung mit Kondensatorent- 
ladung. KorNMANN schließt auf eine Reizleitung, da die Reaktion auch 
bei Reizung im ausgewachsenen Gewebe des Epikotyls eintrat. , Die 
Reaktion beginnt mit einer Wachstumsverminderung sofort nach dem 
Reiz. Nach einem schon wenige Minuten später erreichten Minimum 
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steigt die Geschwindigkeitskurve steil an und gelangt nach 20—30 Min. 
zu einem Maximum. Danach setzt eine Verlangsamung der Wachstums- 
geschwindigkeit ein, deren tiefster Wert durchschnittlich 1!/, Stunde 
nach dem Reiz liegt und bei dem die Geschwindigkeit meist erheblich 
unter dem vor der Reizung eingehaltenen Wert bleibt. 21/, Stunden nach 
der Entladung bewegt sich die Kurve gewöhnlich wieder auf der ursprüng- 
lichen Höhe.“ 

Dabei war die Stärke der Reaktion von der vor dem Reiz bestehenden 
Wachstumsgeschwindigkeit abhängig. Und bei einer Reizung in der 
Streckungszone blieb die typische Reaktion aus. Die Kornmannsche 
Reaktion erwies sich als nicht identisch mit Änderungen der Wachstums- 
geschwindigkeit nach Verwundung. Kornmann unterteilt den Effekt in 
2 Komponenten. Eine direkte Reizwirkung, die eine Schädigung des 
Plasmas und damit einen Flüssigkeitsverlust verursacht, und eine in- 
direkte Wirkung, die die Geschwindigkeitsänderung hervorruft. Die 
eigentlichen Ursachen der indirekten Wirkung werden nicht erwähnt. 


b) Methodik. 

Ich führte meine Versuche in einer feuchten Kammer aus. Die 
Keimwurzeln von Vicia Faba wurden vertikal mit den Kotyledonen an 
einer mit Kugelgelenk gehaltenen Nadel befestigt. Durch die beiden 
Seitenwände der Kammer führten 2 Pinselelektroden, die mit einem 
Induktorium in Verbindung standen, an die Wurzel. Schwache Reize 
wurden durch Schließen und Öffnen des primären Stromkreises bei 
verschiedenem Abstand der beiden Spulen erzeugt. Für stärkere Reize 
wurde der WAGNErsche Hammer als Unterbrecher eingeschaltet. Den 
Zuwachs las ich mit einem Horizontalmikroskop in u/5 Min. ab. 


c) Versuchsergebnisse. 

Abb. 12 und 13 zeigen die Ergebnisse. Bei starken Reizen trat bei 
13 Versuchen sofort eine Abnahme des Zuwachses je Zeiteinheit ein, 
der dann wieder anstieg. Die Ausgangsgeschwindigkeit wurde nach 
30—40 Min. wieder erreicht und hielt dann mit den gewöhnlichen 
Schwankungen an. Nach schwacher Reizung erfolgte dagegen in 12 von 
16 Versuchen eine Steigerung des Zuwachses je Zeiteinheit. Das 
Maximum stellte sich nach 20—25 Min. ein, die Zuwachsgeschwindigkeit 
fiel dann ab, blieb aber für längere Zeit über der Geschwindigkeit vor 
der Reizung. 


d) Besprechung der Ergebnisse. 

Die Ergebnisse decken sich mit denen, die Stark (1917) an Koleoptilen 
nach Verwundung durch Einschnitte oder durch Ätzen mit Höllenstein 
erhalten hat. Auch STARK konnte nach schwacher Verwundung eine 
Wachstumsbeschleunigung und nach stärkerer Reizung eine Wachstums- 
hemmung beobachten. 
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Für die Wachstumshemmung nach stärkerer Reizung möchte ich in 
erster Linie die nach Reizung eintretende Permeabilitätserhöhung und 
Turgoränderung verantwortlich machen; denn häufig trat sofort nach 
der Reizung eine meist 5 Min. dauernde Verkürzung der Wurzel ein. 
Eine Turgoränderung an Wurzeln nach elektrischer Reizung ist ja von 
AMLONG und BÜNNING (1934) festgestellt worden, und ihre Dauer ist 
etwa von derselben Größenordnung wie die der Wachstumshemmung. 
Auch EBBECKE und HECHT (1923) konnten an seismonastisch nicht 
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Abb. 12. Wachstumsgeschwindigkeit einer Keimwurzel von Vicia Faba nach starker elek- 
trischer Reizung. Der Pfeil gibt den Zeitpunkt der Reizung an. Abszisse: Zeit in Minuten. 
Ordinate: Zuwachs in u. 
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Abb. 13. Wachstumsgeschwindigkeit einer Keimwurzel von Vicia Faba nach schwacher 
elektrischer Reizung. 


reizbaren Pflanzen nach Anlegung eines Wechsel- oder Gleichstromes 
eine reversible Kontraktion des Gewebes beobachten. 

So wie die Wachstumshemmung läßt sich auch die Wachstums- 
beschleunigung schon durch früher genannte Befunde verständlich 
machen, sie hängt wahrscheinlich mit der Atmungssteigerung im Resti- 
tutionsvorgang zusammen. Daß tatsächlich schwache Schädigungen des 
Gewebes einen Anstieg des Stoffwechsels bedingen, ist von mehreren 
Autoren beobachtet worden, so auch von DRUCKREY (1935) an Ratten- 
leberschnitten. DRUCKREY erwähnt in diesem Zusammenhang auch das 
sog. ARNDT-SCHULZsche Gesetz, das aussagt, daß Substanzen, die in 
höheren Dosen das Gewebe schädigen, in geringeren Mengen das Gewebe 
günstig beeinflussen. DRUCKREY führt dazu aus: „Während die Gewebe 
aber auf die geringe Schädigung mit einer langanhaltenden Stoffwechsel- 
steigerung antworten, erlahmt diese vielleicht als Abwehrmaßnahme zu 
deutende Reaktion der Gewebe unter dem Einfluß höherer Dosen 
schnell...‘ 

Das stimmt gut mit den Befunden nach schwacher und stärkerer 
elektrischer Reizung der Pflanzen überein. Ein schwacher Reiz fördert 
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die Wachstumsgeschwindigkeit fiir langere Zeit, dagegen hemmt starkere 
Reizung das Wachstum fiir eine gewisse Zeit. Wir sehen also, daB die 
mit dem Restitutionsvorgang verknüpfte Atmungssteigerung nicht nur imstande 
ist, den reizempfänglichen Zustand und die normalen elektrischen Potentiale 
wiederherzustellen, sondern auch zu Wachstumsänderungen führen kann. 

Es ist demnach durchaus nicht so unverständlich, daß ein und 
dieselbe Art eines äußeren Einflusses sowohl eine Wachstumshemmung 
als auch eine Wachstumsbeschleunigung hervorrufen kann. Hierdurch 
werden auch Reizbewegungen begreiflich, die nach mechanischer oder 
elektrischer Reizung erfolgen und auf Wachstumsänderungen beruhen, 
die sich nicht ohne weiteres (wie etwa beim Photo- oder Geotropismus) 
auf Wuchsstoffverschiebungen zurückführen lassen, so z. B. die Reak- 
tionen der Ranken (FITTING 1903; ZELTNER 1931) und von Dionaea. 
In beiden Fällen tritt primär, wie zu erwarten, eine Wachstumshemmung 
oder Turgorsenkung verbunden mit einem Aktionsstrom (Ranken: 
UMmrATH 1934; Dionaea: BURDON-SANDERSON 1882) auf, darauf eine 
vorübergehende Wachstumsbeschleunigung, die in ihrem zeitlichen Ver- 
lauf durchaus mit der hier an Wurzeln beschriebenen vergleichbar ist. 

Die Tatsache, daß ein und dieselben Reize (Stoß-, Berührungs- oder 
elektrische Reize) bei einigen Pflanzen Variationsbewegungen, bei anderen 
Nutationsbewegungen oder eine Kombination beider (Dionaea) ver- 
ursachen, beruht also, kurz gesagt darauf, daß in einigen Fällen, nämlich 
bei der Entstehung der Variationsbewegungen der zur Erregung führende 
Vorgang bzw. seine mittelbaren Folgen die Reaktion bedingen, in anderen 
Fällen bei der Entstehung der Nutationsbewegungen aber auch oder nur 
der zur Restitution führende Vorgang, die gesteigerte Atmung und dadurch 
herbeigeführte Wachstumsbeschleunigung wichtig sind. 


B. Reizung und Dickenwachstum. 


Czasa (1935) konnte nach allseitiger Wuchsstoffzuführung unter den Kotyle- 
donen am Hypokotyl von Helianthus annuus eine Wachstumshemmung und eine 
Dickenzunahme feststellen. Vor Czasa bekam bereits CHOLODNY (1931) an Wurzeln 
von Zea Mays denselben Effekt mit der Wurzelspitze allseitig zugeführten Wuchs- 
stoff. Ähnliche Wurzelanschwellungen konnten SPALDING (1894), Janse (1927) 
und Bünnıme (1928) ohne Wuchsstoff durch Reize auslösen. Sämtlichen Ergeb- 
nissen war gemeinsam, daß die Anschwellung nicht auf einer durch Teilungs- 
wachstum hervorgerufenen Vermehrung des Gewebes beruhte, sondern auf einer 
Streckung der Zellwände, die senkrecht zur Längsachse standen. 

Der Wuchsstoff bzw. die Reize bedingen eine Polaritätsänderung der Zellen 
in der Streckungszone. LAIBAcH und Mitarbeiter stellten dagegen bei auftretendem 
Dickenwachstum nach Wuchsstoffzuführung eine gesteigerte Zellteilung und 
Kallusbildung fest. 

Ich untersuchte Keimwurzeln von Vicia Faba und Pisum sativum, die ich 
durch Anstechen mit einer Nadel reizte. Folgende Ergebnisse der anderen Autoren 
konnte ich bestätigen: 

1. Eine Anschwellung wird nur erreicht bei einer Verletzung des Meristems 
und der jüngsten Streckungszone. Bei Verletzung anderer Zonen tritt keine 
Reaktion ein. 
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2. Das Längenwachstum wird sofort nach der Reizung eingestellt und wird 
erst nach einigen Tagen wieder intensiver. 

3. Die Anschwellung beruht nur auf einer Querstreckung der Zellen. Eine 
Vermehrung der Zellen (nach 1—3 Tagen geprüft) konnte ich in keinem einzigen 
Fall feststellen. 

Parallele Versuche mit £-Indolylessigsäurepaste, die ringförmig in den ver- 
schiedenen Zonen der Wurzel aufgetragen wurde, brachten in allen drei Punkten 
dieselben Ergebnisse. Dagegen blieb eine Reizung mit Induktionsschlägen oder 
Gleichstrom erfolglos, ebenso Versuche mit Essigsäurepaste von verschiedenen 
Konzentrationen. 

Jedenfalls ist es von Bedeutung, daß mechanische Reizung, sowie allseitige 
Wuchsstoffzuführung in dem untersten Teil der Streckungszone von Keimwurzeln 
genau dieselben Polaritätsstörungen hervorrufen. 

Offensichtlich berechtigt das Auftreten einer Anschwellung bei seitlicher Wuchs- 
stoffzuführung nicht zu der von Czasa (1935) gezogenen Schlußfolgerung, daß die 
Polarität und damit die Wachstumsrichtung der Zellen von der Richtung des 
Wuchshormones abhängt. Vielmehr zeigen die reizbedingten Anschwellungen, daß 
diese Änderung der Richtung des Längenwachstums nur Ausdruck einer Störung 
der normalen Meristemtätigkeit ist. Daß diese Störung nur bei seitlicher Zufuhr 
des Hormons eintritt, wird verständlich, weil nur so eine Einwirkung hoher Hormon- 
konzentrationen auf die Meristemzellen möglich ist, ohne diese schon durch eine 
Schnittwunde zu stören. Die Unrichtigkeit der Theorie Czasas über den Zusammen- 
hang zwischen Wuchsstoffstrom und Polarität geht auch daraus hervor, daß nach 
neueren Untersuchungen, vor allem denen von FıspLer (1936), die zuerst von 
Bünnıne (1928) vertretene Auffassung, daß die Wurzelspitze keinen Wuchsstoff 
produziert, weitgehend richtig ist (vgl. auch FABER, 1936). 


V. Zellphysiologische Studien an der mit Neutralrot gefärbten 
Oberepidermis der Zwiebelschuppen von Allium cepa. 
A. Einleitung. 

Die ursprüngliche Absicht der Untersuchungen an Zwiebelepidermen 
war, einen weiteren Einblick in die vorhergehend besprochenen Vorgänge 
zu gewinnen. Hierbei stieß ich jedoch auf etliche Schwierigkeiten. 
Immerhin sollen einige Befunde, und zwar auch solche, die mit den 
vorhergehenden Betrachtungen nicht unmittelbar im Zusammenhang 
stehen, hier doch mitgeteilt werden. Zunächst ein paar Vorbemerkungen 
zur Kennzeichnung des Objektes. 

STRUGGER (1935) konnte an Wurzelhaaren von Trianea bogotensis 
eine Abhängigkeit des Ortes der Neutralrotspeicherung vom py des 
Außenmediums zeigen. Bei einem hohen py-Wert färbte sich der 
Zellsaft, bei einem tiefen py-Wert dagegen die Zellmembran. Später 
konnte STRUGGER (1936) diese Ergebnisse auch für die Innenepidermis 
der Zwiebel von Allium cepa bestätigen. 

Diese Ergebnisse konnten nun für unsere Betrachtungen insofern 
wichtig werden, als nach Corza (1934) bei Berberis-Staubfäden nach 
Reizung eine Ansäuerung auftritt. Sollte bei Reizung der Zwiebel- 
epidermis ebenfalls eine Ansäuerung eintreten, so kann diese nicht nur 
eine Farbänderung des Neutralrotes hervorrufen, sondern wenn die 
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Ansäuerung durch eine Atmungssteigerung bedingt ist, muß sich durch 
das Auftreten von CO, und wahrscheinlich auch von organischen Säuren 
nach den Srrusserschen Befunden die Membran anfärben. 


Färbte ich die obere Epidermis der Zwiebelschuppen mit Neutralrot 
in einer Lösung von 1: 1000 oder 1: 10000 in destilliertem Wasser, so 
waren nur die Membranen gefärbt. Nach einer Übertragung in einen 
Phosphatpuffer mit dem py = 7,43 war, entsprechend den Befunden 
von STRUGGER an Trianaea bogotensis (1935) und Allium cepa (1936), 
nach kurzer Zeit nur die Vakuole gefärbt; aber die Membran und das 
Plasma vollkommen ungefärbt. Die Zellen, die einen alkalischen Zell- 
saft aufwiesen, zeigten starke Vakuolenkontraktion (vgl. WEBER 1930 
und STRUGGER 1936). 

Begann die Zwiebel auszutreiben oder stand sie kurz davor, so wiesen die 
Zellen in ihrer Azidität ein sehr heterogenes Verhalten auf. Hatten die Zellen 
bei ruhenden Zwiebeln alkalischen Zellsaft, so nahm jetzt das Neutralrot in einigen 
Zellen eine fast ins Blauviolett gehende Farbe an, was möglicherweise der Ausdruck 
einer gesteigerten Atmung sein könnte. Dabei erwies es sich als vollkommen 
unabhängig vom Aziditätsgrad des Zellsaftes, ob die Membran oder die Vakuole 
gefärbt war, dies bestimmte allein der p,-Wert des Außenmediums. Bei einem 
Puffer mit dem py = 7,43 waren folglich bei sämtlichen Zellen einer Epidermis, 
gleichgültig ob ihr Zellsaft sauer oder alkalisch reagierte, nur die Vakuolen gefärbt. 


Abhängig vom C, des Zellsaftes war aber die Geschwindigkeit, mit der sich 
die Vakuole beim Übertragen der Epidermis in ein saueres Medium entfärbte und 
die Membran färbte. Bei den Zellen mit alkalischem Zellsaft war die Geschwindig- 
keit bedeutend größer als bei denen mit sauerem Zellsaft. Dasselbe Geschwindig- 
keitsverhältnis konnte ich auch bei dem umgekehrten Vorgang im alkalischen 
Medium beobachten. Bei den Zellen mit sauerem Zellsaft waren bei einem 
bestimmten pg-Wert Membran und Vakuole längere Zeit nebeneinander gefärbt. 


Weiter erwies sich die Vakuolenkontraktion als vom p,-Wert des Zellsaftes 
abhängig, und zwar nahm die Vakuolenkontraktion mit der Zunahme der Azidität 
des Zellsaftes ab. So zeigten kirschrotgefärbte Zellen überhaupt keine Vakuolen- 
kontraktion mehr. 


B. Methodik. 


Für die Versuche mit elektrischer Reizung legte ich Epidermen, die 
in (in destilliertem Wasser im Verhältnis 1: 1000 gelöstem) Neutralrot 
angefärbt und in Leitungswasser umgefärbt waren, in Leitungswasser 
auf einen Objektträger. Der py-Wert des Leitungswassers genügte 
meistens, um zu erreichen, daß sich nur die Vakuole färbte; war er noch 
zu tief, so übertrug ich die Epidermisstücke in einen Phosphatpuffer 
vom py = 7,43. Der Reizstrom wurde mit Pinsel- oder Platinelektroden 
der Epidermis zugeführt. Während der Reizung wurde die Epidermis 
unter dem Mikroskop gewöhnlich ohne Deckglas beobachtet, da der 
Abschluß mit einem Deckglas häufig eine Membranfärbung hervorrief, 
die durch Anaerobiose zu erklären ist (STRUGGER). Ich reizte mit Induk- 
tionsschlägen oder mit Gleichstrom von 6—80 Volt, der einer Anoden- 
batterie entnommen wurde. 
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C. Versuchsergebnisse. 


Nach einer Reizung farbten sich zuerst die senkrecht zur Reizrichtung 
stehenden Zellwände, dabei konnte ich eine Abhängigkeit der Reiz- 
intensität von der Lage der Zellen zur Reizrichtung beobachten. Lagen 
die Längswände parallel zur Stromrichtung, so färbten sich nach einem 
Induktionsschlag nicht die Längsmembranen, aber viele der Quer- 
membranen. War die Epidermis um 90° gedreht, so daß die Längs- 
wände senkrecht zur Stromrichtung orientiert waren, so nahmen nur 
diese Farbstoff aus dem Zellsaft auf, jedoch noch nicht nach einem 
Induktionsschlag, sondern erst nach mehreren Schlägen und dann auch 
nur in geringerer Intensität. 

Ich glaube, daß dieser Unterschied rein physikalisch bedingt ist und 
nichts mit der Polarität der Zellen zu tun hat. Bei der Reizung in Quer- 
richtung der Zellen muß der Strom durch mehr Plasmamembranen 
gehen, die durch ihren höheren Widerstand gegenüber dem Zellsaft und 
den Zellulosemembranen die Stromintensität bei einem Induktionsschlag 
unter den Schwellenwert herabsetzen. : 

Der Reizschwellenwert, der gerade eine Membranfärbung auslöste, 
war auch von dem Säuregrad des Zellsaftes abhängig. Je tiefer die Cy, 
war, desto größere Reizstärken mußte ich anwenden, um eine Membran- 
färbung zu bekommen oder eine Zelle zu töten. Damit steht auch das 
oben erwähnte Verhalten der Zellen mit saurem Zellsaft beim Umfärben 
durch Änderung des py-Wertes des Außenmediums im Einklang. 

Ähnlich wie das py des Zellsaftes wirkt auch das py des Außen- 
mediums. So sind die Zellen in einem sauren Medium etwa von dem 
Py = 4,38, wo nur die Membranen gefärbt sind, aber nicht die Vakuolen, 
viel widerstandsfähiger als in einem alkalischen Medium, in dem die 
Vakuolen gefärbt sind.und nicht die Zellwände. 

Dieser Befund läßt sich durchaus mit einem Ergebnis reizphysio- 
logischer Studien vergleichen. Bei der Seismonastie jedenfalls ist das 
Refraktärstadium eng an den Zeitabschnitt erhöhter Azidität der Zellen 
gebunden (CoLLA), und auch durch anderweitig (d.h. durch Variation 
des py in umgebenden wässerigen Medien) bedingte py-Erniedrigung 
läßt sich ähnlich wie im Refraktärstadium die Erregbarkeit vermindern. 
Offensichtlich ist also nicht nur bei den Zwiebelschuppen die Erregbarkeit 
eine geringere, je größer die Azidität ist. Die Herabsetzung der Erreg- 
barkeit ist verständlich, weil der zur Erregung führende Vorgang in einer 
kolloidalen Umwandlung des Plasmas bestehen muß (Semipermeabilitäts- 
verlust!), die Labilität der Kolloide aber ja von den durch die Wasser- 
stoffionenkonzentration bedingten elektrischen Ladungsverhältnissen 
abhängt. 

Die Widerstandsfähigkeit der Zellen konnte ich auch durch Plasmolyse mit 


KNO, oder Rohrzucker erhöhen. Reizte ich eine Epidermis durch Anlegen eines 
Gleichstroms von 35 Volt, so waren die meisten Zellen geschädigt. An vollkommen 
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plasmolysierten Epidermen zeigten die Zellen bei 80 Volt noch keine Schädigung. 
Die Zellen mußten aber volle Konvexplasmolyse zeigen. Zellen, die im Übergangs- 
stadium waren, wurden schon bei 65 Volt getötet. Zuerst färbte sich die Membran 
an der Stelle, wo noch der Protoplast anlag, dann platzte der Tonoplast und das 
Plasma koagulierte und färbte sich kirschrot, ebenso färbte sich der Kern. 

Bei der Anwendung von Reizen über 80 Volt gingen auch die vollkommen 
plasmolysierten Zellen zugrunde. Zuerst dehnte sich der Protoplast zur Anode 
hin aus, gewann an Volumen, so daß er einen großen Teil der Zelle wieder ausfüllte, 
platzte dann und sprang in sich zusammen. Plasma und Kern färbten sich, der 
übrige Farbstoff trat ins Medium aus. Hierbei färbte sich aber nie die Membran. 

Aus dem Verhalten plasmolysierter und unplasmolysierter Zellen kann man 
wohl schließen, daß der elektrische Strom seinen Hauptweg durch die Zellulose- 
membranen nimmt, da der Widerstand der Zellwand geringer ist als der des Cyto- 
plasmas. Dieses trifft wohl 
besonders für die in Zucker 
plasmolysierten Epidermis- 
stücke zu, die auch während 
der Reizung in Zucker lagen. 
Dagegen ist für in Leitungs- 
wasser oder Phosphatpuffer 
liegende Schnitte das Medium 
der einfachste Weg für den 
Strom. 


In den folgenden Ver- 
suchen wurde nur in der 
Längsrichtung der Zellen 
gereizt. 

Nach einer Reizung mit 





.14. Der Beginn einer Membranfärb hk À à 
— Reisung mit 30 Volt Gleichstrom einem Induktionsschlag 


oder 30 Volt Gleichstrom 
färbten sich, wie schon oben gesagt, zuerst die Quermembranen, dann 
färbten sich die anderen Membranen und die Vakuolen entfärbten 
sich. In Abb. 14 ist der Beginn einer Membranfärbung wiedergegeben. 
In den Zellecken entstehen braune „‚Wölkchen‘“. Dies sind die gefärbten 
Membranen, die parallel zum Objektträger liegen und nicht, wie BECKER 
und BECKEROWA (1934) annehmen, degenerierte Teile des Protoplasmas. 
Degeneriertes Protoplasma färbte sich stets kirschrot. Daß es sich hier 
um eine Anfärbung der Membran handelt, geht aus folgender Erscheinung 
hervor. Reizte ich eine Epidermis ganz kurz mit 80 Volt, also einer 
Reizstärke, die letal wirkt, so konnte ich genau beobachten, wie sich das 
degenerierte, kirschrot gefärbte Cytoplasma aus einer Zellecke in die 
andere der Anode nächstgelegene zusammenzog. In dem Maße nun, 
wie das Plasma zurückwich, färbte sich die Membran braunrot. Abb. 15 
erläutert diesen Vorgang. 

BECKER und BECKEROWA beschreiben, daß nach einer Reizung der 
mit Neutralrot angefärbten Zwiebelepidermis mit 6 Volt eine reversible, 
vitale Kernfärbung an der Kathode ( ?) und Desintegrationserscheinungen 
des Protoplasten an der Anode sowie der Kathode auftreten. Mit Aus- 
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nahme der vitalen Kernfärbung konnte ich in meinen Versuchen mit 
Gleichstrom dieselben Beobachtungen machen, nur mit dem Unter- 
schied, daß die von den Genannten als an der Kathode auftretend 
beschriebenen Desintegrationserscheinungen an der Anode auftraten und 
umgekehrt. BECKER und BECKEROWA berichten von einer Ansäuerung 
und dadurch hervorgerufenen kirschroten Färbung der Vakuolen an 
der Kathode und entgegengesetzt von einer Alkalisierung und Gelb- 
färbung an der Anode. Ich erhielt dagegen die Ansäuerung, die zur 
STRUGGERSchen Membranfärbung führte, an der Anode und die Alkali- 
sierung an der Kathode. Da auch die bekannten Elektrolysetatsachen 
für meine Beobachtungen sprechen, muß ich annehmen, daß in den 
Versuchen von BECKER und BECKEROWA dieselben Änderungen an den- 
selben Elektroden wie bei meinen Versuchen aufgetreten sind, nur ist 
es den Autoren entgangen, daß im 
Mikroskop die Seiten vertauscht sind 
und sie demnach Anode und Ka- 


thode verwechselt haben. 

Wie ich oben erwähnte, berichten 
BECKER und BECKEROWA von einer rever- 
siblen, vitalen Kernfärbung mit Neutral- Abb. 15. Schematische Darstellung des 
rot an der Kathode (in Wirklichkeit also CE ee und der éniiliéiiaten 
an der Anode). Ich konnte das in meinen Membranfärbung. 
Versuchen, selbst wenn ich mit denselben 
Spannungen wie die beiden Verfasser arbeitete, nicht bestätigen. Sobald sich der 
Kern färbte, war das, auch nach Reizung mit Induktionsschlagen, immer ein 
untrügliches Zeichen dafür, daß die Zelle nicht mehr lebte (vgl. auch KLemm, 1895). 

STRUGGER (1932) erwähnt, daß die basischen Farbstoffe im Gegensatz zu den 
saueren mit KNO, nur das Karyotin, nie aber die Karyolymphe und den Nukleolus 
der Zellkerne von Allium färbten. Ich erhielt ebenso wie BECKER und BECKEROWA 
mit elektrischer Reizung (mit Gleichstrom und auch mit Induktionsschlag) eine 
vitale, reversible Färbung des Nukleolus mit Neutralrot, aber im Gegensatz zu 
BECKER und BECKEROWA nie eine Färbung des ganzen Kerns. 

Nach längerer Reizung einer Zwiebelepidermis mit Gleichstrom traten in der 
Mitte des Schnittes, also ungefähr gleichweit von der Anode und der Kathode 
entfernt, folgende Änderungen ein: 

Nach 1 Min. färbten sich einzelne Nukleoli. Nach 3 Min. stieg die Azidität 
des Zellsaftes und die Membranen begannen sich zu färben. Nach 5 Min. waren 
die Vakuolen entfärbt und die Membranen gefärbt, die ungefärbten, gequollenen 
Kerne enthielten einen oder mehrere gefärbte Nukleoli. 

Durchmusterte ich den ganzen Schnitt, so ergab sich folgendes: 

An der Anode waren die Zellen abgestorben, der Kern, die Membran und das 
Plasma kirschrot gefärbt. Zwischen Anode und Kathode waren die Zellen am 
Leben, die Membranen rot gefärbt, die Vakuolen entfärbt, die Kerne ungefärbt 
mit gefärbten Nukleolis sichtbar. An der Kathode waren die Zellen zum großen 
Teil noch am Leben, die Vakuolen orange bis gelb gefärbt, die Kerne nicht sichtbar. 
Nach längerer Einwirkung des Stromes kristallisierte der Farbstoff an der Kathode 
in gelben Kristallen von der Form, wie sie Tafel V, Abb.2 und 4 in der Arbeit 
von BECKER und BECKEROWA zeigen, aus. 

Bei der Membranfärbung muß man streng zwei Arten auseinander- 
halten. Eine Art, in der sich die Membranen nach schwacher Reizung 


Planta Bd. 26. 28 
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allmählich in meist etwas röterem Farbton als die Vakuolen färbten. 
Plasmolysierte ich diese Schnitte in KNO,, so entfärbte sich die Membran 
wieder und der Farbstoff ging (vgl. auch Prerrer 1886) mit demselben 
Farbton in die Vakuole, mit dem er in der Membran gespeichert war. 
Diese Art der Membranfärbung ist, im Gegensatz zu der zweiten, letalen 
Art, nicht von einem Zusammenhang zwischen Zellwand und Cyto- 
plasma bedingt; denn übertrug ich eine in Rohrzucker plasmolysierte 
Epidermis, bei der nur Vakuolen gefärbt waren, in eine Lösung von 
konzentriertem primären Kaliumphosphat mit einem py = 4,7, so 
färbte sich die ganze Membran ohne großen Unterschied zwischen den 
Membranteilen, die noch mit dem Plasma in Verbindung standen, und 
denen, die vollkommen frei lagen. STRUGGER (1936) fand dagegen an 
Zwiebelhäutchen, die aus alkalischer Traubenzuckerlösung mit reiner 
Vakuolenfärbung in eine saure isotonische Traubenzuckerlösung über- 
tragen wurden, daß sich die Membranen zuerst nur an den Stellen färbten, 
wo sie noch mit dem Plasma in Verbindung standen. Die anderen 
Membranteile begannen sich erst im Laufe einer halben Stunde zu färben. 
Nach mündlicher Rücksprache mit Herrn Dr. STRUGGER kann dieser 
Unterschied durch das tiefe py meiner Kaliumphosphatlösung bedingt 
sein. STRUGGER arbeitete fast am Umschlagspunkt, also bei viel höherem 
Pu- Außerdem kann die Kaliumphosphatlösung in meinen Versuchen 
auch eine Permeabilitätsänderung hervorgerufen haben. 

An diesen gereizten Epidermisstücken, die eine Membranfärbung aufwiesen. 
konnte ich häufig Krampfplasmolyse beobachten, während ungereizte Kontroll- 
häutchen konvexe Kappenplasmolyse zeigten. Wenn die gereizten Schnitte normal 
konvex plasmolysierten, so waren bei ihnen die Hzc#tschen Fäden stärker aus- 
gebildet, und oft blieb das Plasma auch in den Zellecken kleben. Ich schließe aus 
diesem Verhalten auf eine erhöhte Viskosität des Cytoplasmas nach der Reizung, 
im Gegensatz zu UMRATH (1932), der an Nitella nach Reizung eine unveränderte 
Plasmaviskosität feststellte. 

Jedenfalls geht aus der Plasmolysierbarkeit der schwach gereizten 
Zellen, die auch die von STRUGGER beschriebene reversible Umfärbung 
zeigten, hervor, daß diese erste Art der Membranfärbung eine rein vitale 
Erscheinung ist. Dieses Ergebnis spricht für eine Ansäuerung nach der 
Reizung, entsprechend den erwähnten Befunden von CoLLAa (1934) 
an Berberis-Staubfäden. Ungeklärt bleibt jedoch vorläufig, ob diese 
Ansäuerung nur durch eine erhöhte CO,-Bildung oder auch durch 
organische Säuren, die beim gesteigerten Betriebsstoffwechsel entstehen, 
bedingt ist. 

Die zweite Art der Membranfärbung ist eine letale Erscheinung, 
die der Desorganisation und Anfärbung des Cytoplasmas und des Kernes 
vorangeht. Sie ist braunrot und ruft die oben erwähnten braunen 
„„Wölkchen‘“ hervor. Diese Art der Membranfärbung haben wir in 
Abb. 14 vor uns. Sie ist, wie die Versuche an plasmolysierten Epidermen 
ergeben haben, von einem Zusammenhang zwischen Zellwand und 
Cytoplasma abhängig. Daß nur in den seltensten Fällen Plasmolyse 





in pflanzlichen Geweben nach elektrischer und mechanischer Reizung. 415 


auftrat, beweist, daB jene Erscheinung pathologischer Natur ist. Ge- 
wöhnlich gehen die Zellen bei Zugabe des Plasmolytikums sofort zu- 
grunde. 

Eine andere Erscheinung, die nicht selten an Zellen mit saurem Zellsaft auf- 
trat, soll noch erwähnt werden. Ich wies schon darauf hin, daß die Zellen mit 
saurem Zellsaft keine Vakuolenkontraktion vollziehen. In diesen Zellen quillt aber 
nach der Reizung häufig das Plasma. Erst nach längerer Zeit färben sich die 
Membranen, und es tritt regelrechte Tonoplastenpl lyse ein. An den Längs- 
wänden strömt das Plasma noch, und in dem gequollenen Plasma werden die 
Chondriosomen sichtbar, die ich an gewöhnlichen Zwiebelzellen nicht beobachten 
konnte, mit Ausnahme der Zellen, die Vakuolenkontraktion zeigten. 

Zur Erklärung der Abhängigkeit der vitalen Membran- und Vakuolen- 
färbung von der Cy möchte ich mit STRUGGER bioelektrische Verhältnisse 
heranziehen und die verschiedenen isoelektrischen Punkte (I.E.P.) der 
einzelnen Komponenten einer Zelle verantwortlich machen. Daß der 
L.E.P. für die Farbstoffspeicherung von Bedeutung ist, geht aus der 
Tatsache hervor, daß bei einem tiefen py des umgebenden Mediums 
der Farbstoff aus der Membran wieder heraus ins Medium geht. Das ist 
zu erwarten, da die Zellwand beim Überschreiten ihres I.E.P. das Neutral- 
rot als basischen Farbstoff nicht mehr halten kann. Weiter sprechen 
dafür Färbungsversuche an den Algen Spirogyra und Oedogonium mit 
Säurefuchsin. Dieser Farbstoff muß als saurer Farbstoff bei einem sehr 
tiefen pp aufgenommen werden, gewissermaßen auf der anderen Seite 
des I.E.P. der einzelnen Zellbestandteile, wie die basischen Farbstoffe. 
Dies trat auch tatsächlich ein. Bei einem tiefen pg speicherten die 
Pyrenoide und die Zellwände den Farbstoff, die Vakuolen blieben 
ungefärbt, erst bei einer Übertragung der Algen in Wasser geringer 
Azidität, etwa in Leitungswasser, färbte sich der Zellsaft vorübergehend, 
ehe der Farbstoff in das Wasser austrat. Es soll jedoch nicht weiter auf 
die Theorie der vitalen Farbstoffspeicherung eingegangen werden, da 
sich dieses zu weit von dem Rahmen dieser Arbeit entfernen würde 
(vgl. BÜNNING 1936). 

Da die zweite Art der Membranfärbung, die bei starken Reizen auf- 
trat, von einem Zusammenhang der Zellwand mit dem Plasma abhing, 
könnte hier die Annahme PrEFFERs (1886) von einem postmortalen 
Stoff des Cytoplasmas, der die Wand beim Absterben der Zelle färbbar 
macht, zutreffen. 

BRAUNER (1933) hat diese Annahme PFEFFERs an Algen und Farn- 
prothallien näher untersucht und kam zu dem Ergebnis, daß die post- 
mortale Farbstoffaufnahme der Zellwände auf zwei grundsätzlich ver- 
schiedene Ursachen zurückgehen kann: „a) Das letale Agens verändert 
gleichzeitig die Gelstruktur (Permeabilität) der Zellwand: ,Parallel- 
induktion‘. b) Der absterbende Protoplast imprägniert die Zellwand 
mit seinem freigegebenen Vakuoleninhalt, dessen Gerbstoff als Farbbeize 
die Affinität der Zellulose zu basischen Farbstoffen erhöhen: ‚sekundäre 
Induktion‘.‘“ 
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Der in Abb. 15 dargestellte Verlauf der Wandfärbung und das Ver- 
halten plasmolysierter Zellen würden für die Annahme b) ‚sekundäre 
Induktion‘ von BRAUNER sprechen. 

Andererseits unterliegen aber auch die toten Membranen in ihrer 
Färbbarkeit dem py der umgebenden Flüssigkeit, wie ein Elektrolyse- 
versuch mit 60 Volt zeigte. 

Legte ich an eine in Neutralrot gefärbte Epidermis einen Gleichstrom 
mit einer Spannung von 60 Volt, so starben die Zellen ab und an der 
Anode färbten sich die Membranen. Nach längerer Einwirkung des 
elektrischen Stromes ging der Farbstoff mit kirschroter Farbe an der 
Anode aus den Membranen in die umgebende Flüssigkeit; nur die toten 
Kerne blieben gefärbt. Nach noch längerer Stromeinwirkung nahm die 
Wand den Farbstoff wieder in nicht so roter Farbtönung auf, und zwar 
verlief der Vorgang von der Kathode her langsam fortschreitend zur 
Anode, da an der Kathode durch die Elektrolyse basisch reagierende 
Substanzen entstehen. Nur in näherer Umgebung der positiven Elektrode 
blieben die Membranen entfärbt, die Kerne behielten aber die Farbe. 

Dieser Versuch würde auch für eine elektrostatische Erklärung der 
Färbbarkeit toter, fixierter pflanzlicher Gewebe sprechen, zumal UMRATH 
(1929) an toten Zellwänden elektrische Potentiale messen und eine 
bessere Anfärbung mit anodisch wandernden Farbstoffen feststellen 
konnte. 

VI. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

An Internodien von Impatiens parviflora, Epikotylen und Keim- 
wurzeln von Vicia Faba und Zwiebelschuppen von Allium cepa wurden 
der Erregungs- und der Erholungsvorgang nach elektrischer und mecha- 
nischer Reizung untersucht. 

Um den Einfluß des Sauerstoffes zu prüfen, wurden Internodien 
von Impatiens parviflora bei Sauerstoffgegenwart und in sauerstoff- 
freier Atmosphäre elektrisch gereizt. In gewöhnlicher Luft trat ein 
normaler Aktionsstrom auf, der dagegen bei Sauerstoffentzug (in reinem 
Stickstoff) sehr schwach war oder ganz ausblieb. Ebenso blieb der 
Aktionsstrom an einem Objekt aus, das während der Reizung von reinem 
Sauerstoff umgeben war. Befand sich ein Internodium in Stickstoff 
und wurde dieser plötzlich von reinem Sauerstoff oder Luft verdrängt, 
so bewirkte dieser Wechsel eine Potentialänderung. Ein Wechsel Sauer- 
stoff > Stickstoff löste keine Reaktion aus. 

Nach elektrischer Reizung trat im Restitutionsvorgang eine Temperatur- 
erhöhung auf. Zur Messung dieser „Aktionstemperatur‘ benutzte ich 
Thermoelemente. Das Maximum der Temperatursteigerung wurde an 
Zwiebelschuppen von Allium cepa 2'/, Min. nach der Reizung erreicht 
und bestand in einer Temperaturerhéhung um 0,004°C. Danach sank 
die Temperatur bis zu 0,06° unter die Anfangstemperatur. Dieser 
Temperaturabfall wird mit einer Permeabilitätserhöhung und dadurch 
bedingter Verdunstungskälte erklärt. Die gemessene Aktionstemperatur 
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setzt sich demnach aus zwei entgegengesetzten Komponenten zusammen, 
aus der eigentlichen Restitutionswärme und der Verdunstungskälte. 

Der Restitutionsvorgang hat die Aufgabe, mit Hilfe einer erhöhten 
Atmung die Semipermeabilität der Plasmamembran und damit wieder 
das zur Erhaltung des Ruhepotentials notwendige Ionenkonzentrations- 
gefälle herzustellen. Der Aktionsstrom wird durch Permeabilitätsände- 
rungen und dadurch bedingte Änderungen im Ionenkonzentrations- 
gefälle erklärt. Die Aktionsstromkurve und die Aktionstemperatur- 
kurve verlaufen nicht parallel. Daraus ergibt sich, daß der beschriebene 
Sauerstoffbedarf nicht unmittelbar für den Aktionsstrom, also den 
Erregungsvorgang, notwendig ist, sondern für den Restitutionsvorgang, 
die Wiederherstellung der Erregbarkeit. 

Nach mechanischer Verletzung am Epikotyl von Vicia Faba bekam 
ich eine zweigipfelige Aktionstemperaturkurve, die sich aus der Resti- 
tutionstemperatur und der bedeutend höheren (bis zu 0,046° betragenden) 
sekundären, durch die Wundheilungsvorgänge hervorgerufenen Tempe- 
raturerhöhung zusammensetzt. Die mechanische Verletzung löst primär 
genau die gleiche Reaktion aus wie eine elektrische Reizung, ihr folgt 
dann aber die viel intensivere Wundheilung. 

Eine Messung der Ruhetemperaturen am Epikotyl und der Keim- 
wurzel von Vicia Faba ergab, daß die Zonen größten Zuwachses auch die 
höchsten Temperaturen aufwiesen. Wachstumsgeschwindigkeit, Elektro- 
positivitat und Temperaturerhöhung und damit Atmungssteigerung 
stimmten in ihrem Verlauf bis zu einem bestimmten Grade überein. 
Der Temperaturunterschied zwischen der Wachstumszone und der 
Dauerzone eines Epikotyls konnte bis zu 0,1° betragen. Die Messung der 
Temperaturverteilung erwies sich als geeignete Methode zur Bestim- 
mung der zonalen Atmungsunterschiede in einem Organ. 

Nach stärkerer elektrischer Reizung wurde eine Hemmung des 
Längenwachstums an Keimwurzeln von Vicia Faba beobachtet. 
Schwächere Reize förderten dagegen das Längenwachstum. Die Wachs- 
tumshemmung läßt sich durch eine Turgoränderung erklären, wird also 
vom Erregungs-(Zerfalls-)vorgang bedingt. Die Wachstumsbeschleuni- 
gung dagegen läßt sich auf eine Atmungssteigerung zurückführen, wird 
also vom Restitutionsvorgang bedingt. Auf die Bedeutung dieser Erschei- 
nung für die Erklärung von auf Wachstumsänderungen beruhenden 
Reizbewegungen wird hingewiesen. 

In der Reaktion der Keimwurzel auf eine allseitige Wuchsstoff- 
zuführung in der Streckungszone und auf eine mechanische Verletzung 
derselben Zone bestand in allen Punkten eine Parallelität. In beiden 
Fällen traten ein: 

a) Ein Aufhören des Streckungswachstums und eine Anschwellung 
in der Streckungszone. 

b) Die Anschwellung beruhte auf einer Querstreckung und nicht 
auf einer Vermehrung der Zellen. 
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Seitliche Wuchsstoffzufiihrung und Verletzung in der Streckungszone 
von Keimwurzeln rufen demnach dieselben Polaritätsstörungen hervor. 
Diese Versuche sprechen gegen die von CzAJA aufgestellte Polaritäts- 
theorie an Wurzeln. 

Mit Hilfe der SrruccEerschen Membran- und Vakuolenfärbungs- 
methode mit Neutralrot wird eine Ansäuerung der Zwiebelepidermis 
von Allium cepa nach elektrischer Reizung festgestellt. Die Reizemp- 
findlichkeit war von der Cy des Zellsaftes und des Außenmediums 
abhängig. Je höher die Cy, desto reizunempfindlicher waren die Epi- 
dermen. Diese Erscheinung wird mit Beobachtungen an seismonastisch 
reizbaren Objekten in Parallele gesetzt, wo dem Refraktärstadium, also 
dem Stadium verminderter Erregbarkeit, ebenfalls eine Ansäuerung 
entspricht. 


Vorliegende Untersuchungen wurden in den Botanischen Instituten der Uni- 
versitäten Jena und Königsberg i.Pr. ausgeführt. Herrn Privatdozenten Dr. 
E. Bünnıse bin ich für die Anregung der Arbeit, Herrn Professor Dr. O. RENNER 
(Jena) und Herrn Professor Dr. K. Mornes (Königsberg i. Pr.) für ihr Entgegen- 
kommen bei der Anschaffung von Apparaten, der Deutschen Forschungsgemein- 
schaft für die Überlassung verschiedener Instrumente zu großem Dank verpflichtet. 
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ÜBER DAS VERHALTEN DER PLASTIDENFARBSTOFFE 
PHOTOPERIODISCH REAGIERENDER PFLANZEN BEI 
VERSCHIEDENEM LICHTGENUSS!. 


Von 
BAIKUNTHA Kumar Kar. 


Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Dezember 1936.) 


Einleitung. 

Seit den Untersuchungen von KLEBs und denen von GARNER und 
ALLARD, welche den regulatorischen Einfluß des Lichtes auf die Ent- 
wicklung oder Unterdriickung der reproduktiven Stadien der Pflanzen 
dartaten, ist viel über dieses Problem gearbeitet worden. Vor GARNER 
und ALLARD haben die Autoren das Hauptgewicht auf die Qualitat 
und Intensität des Lichtes gelegt, dagegen zeigten die Untersuchungen 
von GARNER und ALLARD (1920 und 1923), unterstützt durch eine sehr 
große Zahl von Befunden, daß der Einfluß der Tages- und Nachtlänge 
eine charakteristische, wohl definierte Rolle spielt; diesen Einfluß des 
Wechsels von bestimmten Tages- und Nachtlängen nannten sie Photo- 
periodismus. Zwar muß die ursprüngliche Idee von GARNER und ALLARD 
im Hinblick auf neuere Untersuchungen und Theorien von LUBIMENKO 
(1932, 1933) und Lysenko (1932) etwas abgeändert werden, doch die 
Einteilung der Pflanzen in Langtag-, Kurztag- und tagneutrale Pflanzen 
gemäß ihrer verschiedenen geographischen Beheimatung und ihrer Art, 
auf die Tageslänge mit verschiedenen Lebensäußerungen und Entwick- 
lungsvorgängen zu reagieren, wird noch verwendet als bequemes Mittel, 
eine in Frage stehende Pflanze zu charakterisieren. 

Eine große Zahl von Arbeiten steht jetzt zur Verfügung über künst- 
liche Änderung der Lichtperiode und die ihr folgende Wirkung auf 
die Gestaltung und das vegetative Wachstum von Sprossen und Blättern, 
auf die Entwicklung von Wurzeln und Knollen und auf den Übergang 
vom vegetativen zum reproduktiven Stadium. Die Literatur aus den 
letzten Jahren ist mit besonderer Berücksichtigung der praktischen 
Bedeutung des Photoperiodismus in der Vernalisation von den Imperial 
Bureaux of Plant Genetics Ende 1935 zusammengestellt worden. Aus 
dem vorliegenden Forschungsmaterial geht hervor, daß, wie auch 
Kzess schon fand, neben dem Lichtfaktor die Temperatur in bestimmten 
Entwicklungsstadien auf gewisse Entwicklungsvorgänge bestimmenden 
Einfluß hat, und daß beide zusammen in einer bestimmten, für ver- 
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schiedene Pflanzen, Entwicklungsstadien und gewiinschte Erfolge der 
Entwicklung aber verschiedenen Weise einwirken miissen. 

Viele Autoren haben versucht, die photoperiodische Reaktion auf 
Grund in den Pflanzen Platz greifender physiologisch-chemischer Ande- 
rungen zu erklären. Kress (1918) meint, daß der Einfluß der Außen- 
faktoren wie Licht, Temperatur, Bodenfeuchtigkeit und anderer Umwelt- 
bedingungen darauf beruht, daß sie je nach Qualität und Intensität 
für die Anhäufung von Kohlehydraten günstig oder ungünstig sind 
und so das Verhältnis Kohlehydrat zu Stickstoff beeinflussen, das für 
die Entwicklung vegetativer bzw. reproduktiver Organe entscheidend 
sein soll. Chemische Untersuchungen lagen dieser Theorie KLEBS’ nicht 
zugrunde. Nachprüfungen durch verschiedene Autoren von LoEw 
(1927) bis KNODEL (1936) mit wenigen Ausnahmen (HuRD, KARRER 
und Dickson 1934) zeigten keine Beziehungen zwischen dem Kohle- 
hydrat/Stickstoffverhältnis und dem Blühen. Auch die Ansicht von 
GARNER und ALLARD, daß die Kurz- und Langtagpflanzen bei kurzem 
bzw. langem Tag ein Assimilationsmaximum besäßen, womit sich bei 
der für die Blütenentwicklung günstigsten Tageslänge eine Anhäufung 
von Kohlehydraten und im Sinne KLEBs’ ein Maximum des Verhält- 
nisses Kohlehydrat/Stickstoff ergeben würde, bat sich nicht bestätigt. 
TaGEEVA (1932) zeigte nämlich, daß Kurz- und Langtagspflanzen be- 
züglich der CO,-Assimilation sich nicht unterscheiden, und ARTHUR, 
GUTHRIE und NEWELL (1930) fanden, daß die Photosynthese in ihrer 
Höhe ganz unabhängig ist von der photoperiodischen Reaktionsweise. 
Eaton (1924) schließlich fand, daß bei Sojabohnen der Entzug der 
Kohlensäure für einige Stunden am Tag keinen Einfluß auf die Blüh- 
zeit hatte. Er bestätigte damit Versuchsergebnisse, die Kress (1918) 
schon an Sempervivum erhalten hatte. Kress hatte damals Bedenken, 
aus seinem Versuch den’ Schluß zu ziehen, daß die Kohlensäureassimila- 
tion bei der photoperiodischen Reaktion nicht mitspiele, wegen des 
besonderen Stoffwechsels seiner sukkulenten Versuchspflanze. Diese 
Bedenken fallen bei der von Eaton verwendeten Sojabohne weg. 

Wenn es also nach neueren Untersuchungen verschiedener Autoren 
unwahrscheinlich geworden ist, daß die photoperiodische Reaktion 
über die Photosynthese zu Wege kommt, so bleibt die Tatsache be- 
stehen, daß nur rotes Licht photoperiodisch, blaues wie Dunkelheit 
wirkt. Das zeigten schon die Untersuchungen von Kress (1918) und 
früher an Sempervivum und wird durch die von Rasumov (1933) be- 
stätigt. Da in dessen letzter Arbeit im Gegensatz zu denen von KLEBs 
die ultrarote Strahlung fast restlos ausgeschaltet wurde, kommen als 
Absorbentien für die beim Photoperiodismus wirksamen roten Strahlen 
in der Pflanze nur die Chlorophylle in Frage. Das heißt, der erste Schritt 
bei den der photoperiodischen Behandlung folgenden Vorgängen muß 
die Strahlenabsorption durch das Chlorophyll sein und, wenn blaues 
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Licht wie Dunkelheit wirkt, ist sogar an eine antagonistische Wirkung 
der Strahlenabsorption etwa durch die Carotinoide zu denken. Denn 
bei den sehr hohen Blauintensitäten, die bei Kress’ Versuchen keine 
Wirkung hervorbrachten, und den sehr kleinen, dabei wirksamen, Rot- 
intensitäten ist anzunehmen, daß die Strahlenabsorption durch das 
Chlorophyll im stärksten Blau die im schwächsten noch wirksamen 
Rot noch überstieg. 

Aus diesen Tatsachen und Überlegungen ergibt sich die Frage nach 
Beziehungen zwischen dem Gehalt der Blätter an Plastidenfarbstoffen 
und dem photoperiodischen Verhalten der betreffenden Pflanzen. 

Bisher sind nur sehr wenige Untersuchungen nach diesem Gesichts- 
punkt ausgeführt worden. Zwar ergaben die Forschungen LUBIMENKOs, 
daß die Pflanzen verschiedener Breiten, die also unter natürlichen 
Bedingungen verschiedenen Tageslängen ausgesetzt sind, einen Unter- 
schied im Chlorophyligehalt der Blätter, der im Mittel aller Arten bei 
den auf Java untersuchten am höchsten war und nach höheren Breiten 
hin abnahm. Ebenso fand CAILAHIAN (1933), daß Winterweizen- und 
Gerstensorten im Durchschnitt einen höheren Chlorophyllgehalt der 
Blätter aufwiesen als Sommersorten. Doch scheinen derartige Unter- 
suchungen für die Beantwortung obiger Frage wenig geeignet, da bei 
der Wirkung der absorbierten Strahlung nicht allein die Menge des 
absorbierenden Pigmentes eine Rolle spielt, sondern auch die Fähigkeit 
der Pflanze, die absorbierte Energie auszunutzen. Nicht der Vergleich 
verschiedener Pflanzenarten und -rassen unter zwar verschiedenen, 
aber für dieselbe Art unveränderten Bedingungen wie bei LuBMENKO 
oder unter gleichen Bedingungen wie bei CAILAHJAN, sondern die Unter- 
suchung derselben Pflanzenrasse unter verschiedenen Bedingungen auf 
Chlorophyligehalt und photoperiodisches Verhalten ist notwendig. 
Darüber finden wir nur einen kurzen Beitrag von CAILAHJAN (1934), 
wonach Kurz- und Langtagpflanzen zunächst mehr Chlorophyll im 
Langtag verglichen mit Kurztag entwickeln. Später kehrt sich das 
Verhältnis um, besonders deutlich bei den Kurztagpflanzen, während 
die Langtagpflanzen überhaupt nicht so deutlich auf die Tageslänge 
reagieren. Von Interesse sind schließlich in Zusammenhang mit der hier 
vorliegenden Fragestellung die Untersuchungen von LUBIMENKO und 
SzecLowA (1932, 1933), bei denen Pflanzen verschiedener Herkunft der 
Wirkung verschiedener Tageslänge ausgesetzt wurden, wobei sich zeigte, 
daß die Chlorophyllmenge bei den meisten untersuchten Pflanzen 
maximal war bei einer optimalen Tageslänge; bei einigen Pflanzen 
trat der maximale Chlorophyligehalt bei dem maximalen Lichtgenuß 
auf, der danach optimal oder suboptimal gewesen sein kann. 

Aus den einschlägigen Untersuchungen, die bisher vorliegen, geht 
so viel hervor, daß der Chlorophyligehalt der Blätter eine für ver- 
schiedene Pflanzentypen charakteristische Eigenschaft ist, und daß 
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dieser Chlorophyllgehalt von der Photoperiode abhängt, doch sind die 
bisherigen Ergebnisse noch sehr unzureichend. 

Die vorliegende Arbeit soll daher einen Beitrag liefern iiber 1. den 
direkten Einfluß der photoperiodischen Behandlung auf die Plastiden- 
farbstoffe bei einer größeren Zahl von Pflanzen, 2. die Nachwirkung 
der photoperiodischen Behandlung auf die Plastidenfarbstoffe und 
3. über eine etwaige Beziehung zwischen den Unterschieden im Gehalt 
an Plastidenfarbstoffen und dem Übergang von vegetativer zu repro- 
duktiver Phase. 

Methode. 


Der Gehalt der Blätter an Plastidenfarbstoffen wurde nach der von RupoLp#! 
beschriebenen Methode bestimmt. Da die Messungen an dem Versuchsmaterial 
während der Vegetationsperiode schnell hintereinander durchgeführt werden 
mußten, ohne daß die Berechnungen gleich angeschlossen wurden, so mußte dauernd 
auf gute Justierung des Spektralphotometers geachtet und die Richtigkeit der 
Meßresultate kontrolliert werden. Die Justierung wurde durch Einstellen auf die 
Na-Linie kontrolliert. Die Richtigkeit der Winkelablesungen wurde festgestellt, 
indem der Apparat stets so gegen die Lichtquelle aufgestellt wurde, daß bei Füllung 
beider Absorptionsgefäße mit Äther die Vergleichsfelder gleich hell waren, wenn 
die Meß-Skala auf 38° eingestellt war und dann bei der Durchmessung einer Chloro- 
phyll-Lésung die beiden bei Wechsel der Absorptionsgefäße erhaltenen Winkel 
verglichen wurden. Die beiden einander koordinierten Winkel stehen in einer 
bestimmten Beziehung zu einander, die durch besonders sorgfältige Messungen 
zunächst festgestellt wurde, und zwar für verschiedenr Konzentrationen und damit 
Winkeldifferenzen. Trug man dann die kleinen Winkel eines Winkelpaares auf die 
Abseisse, die dazugehörigen großen auf die Ordinate auf, so ergab sich eine Kurve, 
auf welcher der zu einem kleinen Winkel koordinierte größere abgelesen werden 
konnte. Meßfehler infolge Ermüdung oder Ablesefehler konnten so sofort erkannt 
und die Messung wiederholt werden. Spaltweite des Spektrometers 0,15 mm. 

Die Extinktionskoeffizienten der Plastidenfarbstoffe wurden von RupoLrH 
nach Material, das im wesentlichen nach der Wizcsrirrerschen Methode gewonnen 
war, gemessen. Seine Werte zeigen nun zum Teil erhebliche Abweichungen gegen- 
über später veröffentlichten von ZscHEILE (1934) und MıLLER, MACKINEY und 
ZscHEILE (1935), die ihr Material nach den von Tswetr (1906) eingeführten und 
neuerdings von WINTERSTEIN und STEIN (1933) ausgebauten Adsorptionsmethoden 
gereinigt hatten?. Danach erschien eine Nachuntersuchung der Extinktions- 


1 RupoLrH: Planta (Berl.) 21. 104—152 (1933). 

2 Die von SPRECHER v. BERNEGG und Mitarbeitern angegebenen Extinktions- 
werte für die Chlorophylle, Carotin und Xanthophyll wurden nicht verwertet, 
da sie augenscheinlich an unreinem Material gewonnen wurden. Für die Caroti- 
noide wird es von den Verfassern selbst angegeben, für Chlorophyll b läßt es sich 
aus der Lage der Extinktionsmaxima und -minima erschließen. Der Vergleich 
mit den Werten von ZSCHEILE zeigt nämlich, daß von den 6 für Chlorophyll b 
angegebenen Maxima nur 4 dem Chlorophyll b angehören: I bei 643,5 au, II bei 
594 uu, VI bei 450 u und VII bei 425,5 uu. Die bei 658,5, 612 und 535 au ange- 
gebenen Maxima entsprechen ihrer Lage nach den Maxima I, II und IV von Chloro- 
phyll a, das also in störenden Mengen zugegen gewesen sein muß, so daß die 
schwächeren Maxima III bis V von Chlorophyll b verdeckt worden sind. Die für 
die Berechnung der Chlorophylle und Carotinoide angegebene Formel ergibt 
nach einigen Umformungen die von RupDoLPH verwendete und schon vorher ver- 
öffentlichte. 
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koeffizienten, von deren Richtigkeit neben der Genauigkeit der Extinktionsmessung 
die Zuverlässigkeit der Bestimmung der Farbstoffmengen abhängt, zunächst er- 
forderlich. 

Herr Prof. H. Fischer (München) und Herr Prof. ZECHMEISTER (Pecs) hatten 
die große Freundlichkeit, die für die Bestimmungen der Extinktionskoeffizienten 
erforderlichen Mengen von Athylchlorophyllid a- bzw. ß-Carotin und Lutein zur 
Verfügung zu stellen, wofür ihnen der Verfasser zu großem Dank verpflichtet ist. 


Chlorophyllid a. 

Die molaren Extinktionskoeffizienten der verschiedenen Chlorophyllide ein- 
schließlich des Chlorophylis weichen im sichtbaren Spektralgebiet kaum von- 
einander ab, so daß deren Bestimmung für das Äthylchlorophyllid als Nachprüfung 
für die von RUDOLPH bzw. ZSCHEILE gemessenen Werte verwendet werden kann. 

Die sehr geringen, zur Herstellung der ätherischen Lösungen erforderlichen 
Chlorophyllidmengen werden mit Hilfe einer Mikrowaage abgewogen und in einem 
gut verschließbaren Meßkolben aufgelöst. Für die Spektralgebiete starker Ab- 
sorption wurde eine 1,544 - 10%, für die übrigen eine 1,927 - 10% molare Lösung 
verwendet. Die Lösung stand bis zur Messung gut verschlossen im Dunkeln. 
Die Meßzylinder wurden nach jeder 5. Messung mit frischer Lösung beschickt, 
um Fehler durch etwaige infolge der starken Bestrahlung eintretende Veränderungen 














Tabelle 1. 
Wi Wi Wel 
er]. [ser [eee] =. 

680 4,0278 600 3,8849 510 3,2785 
670 4,6731 590 3,6787 500 3,2364 
660 4,8568 580 3,7483 490 3,2155 
650 4,4195 570 3,7889 480 3,0594 
640 4,1557 560 3,6175 470 3,0586 
630 3,9761 550 3,4377 460 3,1589 
620 3,9927 540 3,4523, 450 3,5444 
610 4,0828 530 3,5224 440 4,3967 
520 3,4426 430 4,9957 

420 4,8455 














der Strahlungsdurchlässigkeit der Lösungen zu vermeiden. Die Winkelmessungen 
wurden in den 4 Quadranten ausgeführt und die Mittelwerte zur Berechnung ver- 
wendet. Nach Beschickung der Röhrchen mit einer frischen Lösung wurde für 
eine schon durchgemessene Wellenlänge stets erst geprüft, ob die Extinktion 
dort unverändert geblieben war. Die erhaltenen Werte sind etwas höher als die 
von ZSCHEILE gewonnenen, der Verlauf der Extinktionskurve stimmt sehr gut 
mit der seinen überein. In Tabelle 1 sind 
Tabelle 2. die Logarithmen der Extinktionskoeffi- 
Wellen- log e nach zienten zusammengestellt, in Tabelle 2 
Cnil # 1x | „Eigene die Werte von RUDOLPH, ZSCHEILE und 
in un Messung dem Verfasser für 3 Wellenlängen, bei 
denen der Verfasser mit neu hergestellten 
660 4,4633 | 4,8395 | 4,8568 Lösungen Kontrollmessungen ausgeführt 
= 3,4822 re 2 und nur innerhalb der Fehlergrenzen 
Si à s liegende Abweichungen festgestellt hat, 

einander gegenüber gestellt. 
Die stärker abweichenden Werte von Rupo.pPx sind vermutlich auf Verunreini- 
gungen zurückzuführen, die seinen Präparaten noch anhafteten. Das von mir 
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verwendete Präparat ist entweder noch etwas reiner gewesen als das von ZSCHEILE, 
oder — was weniger wahrscheinlich ist — die molare Extinktion des Athylchloro- 
phyllids übersteigt noch etwas die des Phytylchlorophyllids. Für die Berechnung 
des Gehalts an Chlorophyll a wurden die vom Verfasser festgestellten Werte der 
Extinktionskoeffizienten verwendet. 


Chlorophyll b. 

Für Messung der Extinktionskoeffizienten von Chlorophyllb stand kein 
Material zur Verfügung. Die geringen Abweichungen, die sich bei der Nachprüfung 
der Werte von ZscHEILE bezüglich des Chlorophyll a ergeben hatten, ließen es zu- 
lässig erscheinen, dessen Werte für Chlorophyll b für die Berechnung zu verwenden. 

B-Carotin (aus Capsic m-Frucht). 

Wegen der beschränkten Beständigkeit des ß-Carotins bei Zutritt von Sauer- 
stoff wurden die Röhrchen, in die das Material zum Versand eingeschmolzen war, 
erst kurz vor der Herstellung der Lösungen geöffnet und die Messungen möglichst 
schnell hintereinander durchgeführt. Eine 2,237 - 10% molare Lösung wurde durch 
Abwägung von Material auf der Mikrowage und Auflösung in Äther hergestellt 
und für die Extinktionsmessungen im Wellenlängenbereich 570—530 yy ver- 
wendet. Durch Verdünnung auf das 2-, 10- und 20-fache wurden Lösungen her- 
gestellt, die in den Wellenlängenbereichen 525—505, 500—490 und 485—430 uu 


























Tabelle 3. 

Ww Tan log e Ww en log & Ww — log € 
570 2,4321 515 3,7391 470 5,1053 
565 2,5290 510 3,9558 466,5 5,0460 
560 2,6083 505 4,2455 465 5,0495 
555 2,6862 500 4,5752 460 5,0780 
550 2,7602 495 4,7240 455 5,1053 
545 2,8090 490 4,9202 450 5,1225 
540 2,8862 485 5,0204 445 5,0976 
535 2,9946 480 5,0878 440 5,0365 
530 3,0962 479 5,0902 435 4,9581 
525 3,2202 475 5,0853 430 4,9333 
520 3,4730 


Verwendung fanden. Kontrollmessungen wurden mit verschiedenen molaren 
Konzentrationen in ausgewählten Wellenlängen durchgeführt. Sie stimmten 
mit den ersten innerhalb der Fehlergrenzen zunächst überein, später ergaben sich 
Abweichungen, die auf eine Veränderung des nicht wieder luftdicht verschlossenen 
ß-Carotins hindeuten. Die Logarithmen 








der Extinktionskoeffizienten für B-Caro- Tabelle 4. 
tin sind in Tabelle 3 zusammengestellt.  wellen- log e nach 

Die eigenen Messungen stimmen mit länge | pupotpn| MILLER | Eigene 
denen von RupoLPpH (1933) und MILLER, in nn u. à. Messung 





MACKINEY und ZSCHEILE (1935) ziemlich 480 _ «| 5,0694 7 
gut überein. Die Absorptionsmaxima, 479 5.0673 ats 5.0902 
die der Verfasser und RupoLpH bei 479 pane ge aaa ‘ 
und 466,5 fanden, werden von Miır- rH ’ EF 
LER und Mitarbeitern als bei 480 und 466,5 | 5,0330 sind 5,0460 
470 up liegend angegeben. Die Logarith- 

men der für sich gefundenen Extinktionskoeffizienten sind in Tabelle 4 vergleichend 
zusammengestellt. 
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Die größte Abweichung der Logarithmen beträgt 0,023, was 4,5% für die 
Numeri entspricht. Wenn man bedenkt, daß in allen 3 Fällen Material verschie- 
denen Ursprungs verwendet und von MILLER und Mitarbeitern einerseits, RuDOLPH 
und dem Verfasser andererseits nach verschiedenen Methoden gemessen wurde. 
ist die Übereinstimmung der Werte recht befriedigend und zugleich ein Beweis 
dafür, daß mit dem Polarisations-Spektralphotometer von MARTENS-GRÜNBAUM 
bei peinlich genauer Arbeit genügend genaue, den mit den objektiven Photozellen- 
methoden gewonnenen etwa gleichwertige Ergebnisse erzielt werden können. 


Lutein. 

Das aus Helianthus annuus-Blüten isolierte Lutein wurde für die Messungen 
wie das Carotin in verschiedenen Konzentrationen verwendet und ebenso vor- 
sichtig behandelt. In einer Serie wurde eine 1,527—10~* molare Lösung herge- 
stellt, auf das Doppelte verdünnt, und die Extinktionskoeffizienten im Bereich 
485—500 bzw. 430—480 wurden damit bestimmt. Für eine zweite Serie wurde 
eine 2,723—10~ molare Lésung hergestellt und auf das 2-, 4- und 8-fache verdiinnt. 























Tabelle 5. 

Wellenlänge | joge | Wellenlänge | jog, | Wellenlänge | jog, 
600 1,8557 535 2,8681 479 5,0136 
595 1,9615 530 2,9827 475 5,0766 
590 2,0472 525 3,1104 470 5,0678 
585 2,1160 520 3,2485 466,5 5,0522 
580 2,2264 515 3,4114 465 5,0421 
575 2,2767 510 3,5926 460 4,9863 
570 2,3566 505 3,8356 455 5,0421 
565 2,4436 500 4,0639 450 5,1274 
560 2,4759 495 4,2598 445 5,1491 
555 2,5333 490 4,6216 440 5,0958 
550 2,5968 485 4,8206 435 5,0432 
545 2,6855 480 5,0008 430 4,9612 
540 2,7809 


Diese Lösungen dienten zur Messung in den Bereichen 500—535, 530—525, 520—515 
und 510—505 wu. Bei jeder frischen Lösung stimmten im Gebiet maximaler 
Absorption ausgeführte Kontrollmessungen unter Berücksichtigung der Fehler- 

grenzen miteinander überein. In Ta- 











Tabelle 6. belle 5 sind die erhaltenen Werte der 

Wellen- log e nach en. ae € en 

änge M Eigene ie vom Verfasser erhaltenen Werte 
R MILLER 

je pe + mn Messung _— sind wesentlich höher als die von Rv- 

DOLPH veröffentlichten, um einige Pro- 

mr 4.8734 528 5.0766 zent höher als die von MizLEr (1934). 

, u Die Lage der Maxima weicht von der 

445,9 = 5,0875 ar von MILLER angegebenen ein wenig ab. 

45 | 4,9327 = 5,1491 In Tabelle 6 sind die vergleichbaren 











Werte zusammengestellt. 

Die Messungen von RupozPrH und Mixer beziehen sich auf ,,Blattxanthophyll', 
das wohl hauptsächlich aus Lutein besteht, dem aber in wesentlichen Mengen 
andere Isomere oder verwandte Carotinoide beigemischt sein können (vgl. ZEcH- 
MEISTER 1934 176—179). Die Unterschiede in den Werten können zum Teil hierauf 
beruhen. Bezüglich der Werte von MILLER und seinen Mitarbeitern über die beiden 
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Carotinoide sei erganzend noch erwähnt, daß diese Autoren ihr Material nicht in 
reinem Äther, sondern in einem Gemisch von 20% Äther und 80% Alkohol 
(Äthanol) lösten, im Gegensatz zu RupoLpH und dem Verfasser, was Unterschiede 
in der Extinktion zur Folge haben kann. 

Berechnung der Chlorophyll- und Carotinoidmengen. 

Chlorophyll a und b wurden nach den von RupoLrH angegebenen Formeln 
berechnet. Die Grundlagen für die Berechnung gaben die Messungen der Winkel 
bei den Wellenlängen 660 und 640 zu, die ihnen entsprechenden Größen in der 
Formel werden mit dem Index 1 bzw. 2 versehen £a, = 69110, &,, = 14643, 
eb, = 5459,5, ep, = 28 837. 

Die Berechnung der beiden Carotinoide ließ sich überraschenderweise nach der 
Ruporp#schen Formel nicht durchführen sowohl, wenn die von RUDOLPH ange- 
gebenen wie die vom Verfasser festgestellten Extinktionskoeffizienten für die 
Rechnung benutzt wurden. 

Wenn nach der Formel 
E, + ex," Cx 

Ets 
die Konzentration des Carotins berechnet wurde, so ergaben sich negative Werte. 
E, ist nach der Ableitung der Formel bei RupoLrH negativ, — E, also positiv. 
Wir können also auch schreiben: 


Ce= — 


— (— E,) — ex, - cx 
€c, 2 





Ce = 


Da cx und die Extinktionskoeffizienten stets positiv sein müssen, ergibt 
sich, daß E, absolut immer größer sein muß als ex,.cx. Ist das nicht der Fall, 
so muB der letztere Wert fehlerhaft sein, da E, durch die bei der spektrometrischen 
Messung bestimmten Winkel und die Schichtdicke der Lésung in dem Absorptions- 
réhrchen einwandfrei bestimmt ist. 

Da die Messungen zur Ermittlung der Carotinoidkonzentration abgeschlossen 
waren, als der eben beschriebene Fehler festgestellt wurde, das Material von Carotin 
und Lutein zu weiteren Untersuchungen über deren Extinktion an Gemischen 
nicht ausreichte, wurde folgende Überlegung über den hier wahrscheinlich vor- 
liegenden Fehler angestellt. 

Eine Umformung der von RupoLpH gegebenen Formel für cx und ce (dort 
Ca und cp) ergibt: 

E, _ €,°Ce + Ex: + Cx 
~ €c, * Ce + Ex, Cx | 


Nennen wir z 2 — Q und — = n, so kommen wir schließlich zu 


n(éx,° ies sh, a "€ - 

Der Wert für Q schwankte bei den Extinktionsbesti des Versuchs- 
materials von 1,25 bis 1,77 und betrug im Mittel 1, 414. Es ist wohl erlaubt, für diesen 
mittleren Quotienten auch ein bisherigen Erfahrungen entsprechendes Verhältnis 
von x/e — n anzunehmen. Dafür würde dann der Wert 1,75 in Frage kommen. 
In der sich durch Einsetzen dieser Werte für Q und n in die vorhergehende sich 
ergebenden Formel 





1,75 (1,414 - ex, —ex,) = €e, — 1,414 €, 
sind nur noch die Extinktionskoeffizienten als Unbekannte vorhanden, die in einer 
bestimmten Beziehung zueinander stehen miissen, damit die Gleichung aufgeht. 
Während kein Zweifel darüber besteht, daß Blattcarotinoide als sauerstofffreien 
Bestandteil hauptsächlich ß-Carotin enthalten, stellt das „Blattxanthophyll‘ 
ein Gemisch ähnlicher sauerstoffhaltiger Bestandteile dar. Von den für Blätter 
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in Frage kommenden Farbstoffen Lutein, Flavoxanthin, Violaxanthin und Tara- 
xanthin ist hauptsächlich das erstere vorhanden. Es ist zugleich der Farbstoff, dessen 
Absorption am meisten nach den langen Wellen hin verschoben ist. Während 
der Meßpunkt 2 für alle in Frage kommenden Xanthophyllfarbstoffe im Gebiet 
höchster Absorption liegt, in dem die Extinktionskoeffizienten geringe Unter- 
schiede aufweisen, liegt der Meßpunkt 1 für das Lutein an der Grenze zwischen 
starker zu stark abfallender Absorption, für die anderen im Gebiete fallender 
Absorption. Nach diesen Überlegungen ist anzunehmen, daß von den 4 in der 
letzten Formel vorkommenden Extinktionskoeffizienten &., und &., als vollkommen 
richtig, ex, als angenähert richtig eingesetzt werden können, während der Wert 
für ex, zweifelhaft ist. 

Aus 1,75 (1,414 - ex,— 112750) = 110830 — 1.414.123100 ergibt sich 

€x, = 54800 (statt 103150) 
log &x, = 4,739 (statt 5,0135) 
lim Qe, = 0) = 2,28 
lim Qe, = 0) = 1,107, 

während Q in den Versuchen in den Grenzen von 1,25—1,77 lag, was Werte von 
x/e = n von 0,968 bzw. 6,78 ergeben würde. Der Wert für ex, kommt dem von 
RuporpH an Blattxanthophyll ermittelten sehr nahe (59390), doch ist sein Wert 
für ex, ebenfalls sehr niedrig, so daß, wie schon erwähnt, mit seinen Extinktions- 
koeffizienten nicht gerechnet werden kann. 

Wenn die ausgeführten Überlegungen auch wahrscheinlich gemacht haben, daß 
die Extinktion der aus Blättern gewonnenen Carotinoidlösungen im Meßpunkt 1 
schwächer ist als für eine Mischung von Carotin und Lutein von bestimmter 
Extinktion im Meßpunkt 2 angenommen werden müßte, so mußte doch auf eine 
Berechnung der einzelnen Carotinoide verzichtet werden. Es war auch nicht möglich, 
noch vor Abschluß dieser Arbeit die jedenfalls schwierigen und langwierigen Unter- 
suchungen über die Ursachen der aufgetretenen Schwierigkeiten durchzuführen. 
Vor allem war damit zu rechnen, daß solche Untersuchungen überhaupt nicht 
zu dem gewünschten Ziele führen würden. Denn entweder war in der aus Blättern 
hergestellten Carotinoidlösung nur ß-Carotin und Lutein vorhanden; dann mußte 
durch deren Mischung eine Änderung und gegenseitige Beeinflussung der Extinktion 
des einzelnen Komponenten eintreten, die dann von dem Verhältnis der Kompo- 
nenten abhängen, also variabel sein würde. Oder es waren neben ß-Carotin und 
Lutein noch andere Carotinoide in so großen Mengen vorhanden, daß sie die Extink- 
tion beeinflußten. In diesem Falle könnte nur die Isolierung der Komponenten 
zum Ziele führen. 

Die folgende Tabelle zeigt nun, daß die. Extinktionskoeffizienten von B-Carotin 
und Lutein innerhalb eines bestimmten Spektralbereiches geringe Differenzen 
aufweisen. 























Tabelle 7. 
Wellenlänge log « für Wellenlänge | _  1ogefür 
B-Carotin | Lutein muted B-Carotin | Lutein 
480 5,0878 5,0008 466,5 5,0465 5,0522 
479 5,0902 5,0136 465 5,0495 5,0421 
475 5,0853 5,0766 460 5,0780 4,9863 
470 5.0681 5,0678 | 


Der Meßpunkt 2 liegt bei 466,5 uu. Man sieht aus der Tabelle 7, daß eine 
Verschiebung der Extinktionskurve um 13,5 au nach den kürzeren Wellenlängen 
hin erfolgen kann, ohne daß erhebliche Abweichungen der Extinktionskoeffizienten 
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von den für 466,5 my angegebenen eintreten werden. Die Summe der Carotinoide 
(x + c) wurde daher nach der Formel berechnet: 


log(cx + ce) = log E, — 5,049097. 


Die so erhaltenen Werte von ca, cp und cx-+c. gaben die Konzentration in 
Mol/Liter an. Sie wurden weiter in mg/qem umgerechnet und so in den Tabellen 


angegeben. 
Strahlungsabsorption durch die Plastidenpigmente. 

In der Einleitung wurde schon darauf hingewiesen, daß die photoperiodische 
Wirkung durch die Absorption roten Lichtes durch die Chlorophylle zustande 
kommen dürfte, und daß möglicherweise die Absorption blauen Lichtes durch die 
Carotinoide eine antagonistische Wirkung haben kann. Ein Teil der ausgeführten 
Versuche deutete auf die Richtigkeit dieser Vermutung hin. Um nun den Einfluß 
von Unterschieden im Gehalt an Carotinoiden auf die Chlorophyllabsorption und 
umgekehrt festzustellen, wurde versucht, die Absorption durch diese zu errechnen, 
was naturgemäß nur angenähert möglich ist, da für eine genaue Berechnung der 
Strahlungsverlust durch Reflexion nach außen, der Absorptionsgewinn durch 
Verlängerung des Lichtweges infolge Reflexion und Streuung innerhalb des Blattes 
und die allerdings geringe Verlagerung der Absorptionsspektren im lebenden Blatt 
verglichen mit denen in ätherischen Lösungen berücksichtigt und die. Extinktion 
für etwa 40 verschiedene den Absorptionsmaximis und -minimis entsprechende 
Wellenlängen berechnet werden müßten. Eine derartige genaue Rechnung wird 
niemals möglich sein; den Anteil der Carotinoide und Chlorophylle an der Gesamt- 
absorption durch Messung etwa nach den von SEYBOLD angegebenen Methoden 
zu bestimmen, ist ebenso unmöglich. 

Die für die Rechnung vorliegenden Pigmentmengen sind ausgedrückt in mg/cm?. 
In der Extinktionsformel ;5 = 10-eed ist e der molare Extinktionskoeffizient. 


c die Konzentration, ausgedrückt in Mol/Liter und die Schicht (Blatt-) Dicke d, 


ausgedrückt in em. Setzt man 7S —1 OS: 00 -Mol/Liter in die Ex. 


tinktionsformel ein, so ergibt sich: 
I pee ee 
j= 10 MG cm’, 
wobei MG das Molekulargewicht des absorbierenden Stoffes ist. 

Für die Berechnung der Absorption wurde für die Chlorophylle der mittlere 
Extinktionskoeffizient für die Bereiche 660—500 und 500—390 my, für die Caroti- 
noide nur für den letzten Bereich errechnet und durch das Molekulargewicht 
dividiert. Es ergaben sich für Chlorophyll a die Werte 15 (660—500) bzw. 33,4 
(500—390), für Chlorophyll b die Werte 8 bzw. 28,7, für die Carotinoide zusammen 
der Wert 151. Für den langwelligen Teil des Spektrums ergab sich, unter Vernach- 
lässigung der geringen Carotinoidabsorption in diesem Gebiet, die Absorption aus: 

Aı wl ar 107 (15a + 8b) 

15a 
15a + 8b © 

Für den kurzwelligen Teil des Spektrums ergibt sich: 

Ay = 1— 1013342 + 28,7 + 151 (x + 0)] 
33,4a 
Aka = Ak 3375 + 28,7b + lolx Fe) 

Die Gesamtabsorption A ist gleich Aı + Ax usw. Zur Berechnung der Gesamt- 
absorption aus der in den beiden Spektralbereichen muß noch auf den Anteil 
29 


An = Al- 





Planta Bd. 26. 
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dieser Bereiche in der Gesamtstrahlung Rücksicht genommen werden. Da die 
Versuche bei Tageslicht ausgeführt wurden, wurden die Anteile für Sonnenlicht 
bestimmt und die Werte für A; mit 0,7, die für A, mit 0,3 multipliziert. 

Die Berechnung der Absorption der einzelnen Farbstoffe aus der Gesamt- 
absorption in der dargestellten Weise ist übrigens nur zulässig für den hier vorliegen- 
den Fall inniger Durchmischung der einzelnen Farbstoffe, der sog. „‚konkurrieren- 
den‘‘ Absorption. In diesem Fall darf man annehmen, daß die verschiedenen 
Farbstoffe in sehr dünnen Schichten von molekularer Größenordnung aufeinander 
folgen. Aus der Tatsache, daß der Ausdruck 


A=l—e-x=]— : 


2 
I+x— 5; + 





x He... 

3! + 
sich mit kleiner werdendem x immer mehr dem Wert A = x nähert, ergibt sich 
die angegebene Berechnungsart. Bei Verwendung dekadischer Logarithmen wird 


A=x-In 10 = 2,3058 x. 
Z. B. ist 1 — 10- 9,001 — 0,00230. 


Die in den Tabellen angegebenen Absorptionswerte sind nach der beschriebenen 
Methode berechnet. 


Material und Versuchsanordnung. 


Die Untersuchungen wurden mit Material ausgefiihrt, das im Versuchsgarten 
oder -feld des Instituts fiir Pflanzenbau an der Universitat Leipzig herangezogen 
worden war. Dem Direktor dieses Institutes, Herrn Prof. Ruporr bin ich fiir 
Uberlassung des Materials sehr zu Dank verpflichtet. 

Folgende Pflanzen wurden fiir die vorliegende Untersuchung verwendet: 
Salat (Lactuca sativa var. capitata), Sojabohnen (Soja hispida), Buschbohne 
(Phaseolus vulgaris) und Weizen (Triticum). Die Einzelheiten über die Art der 
Anzucht und die Bearbeitung der Pflanzen werden zu Beginn der einzelnen 
Abschnitte des experimentellen Teiles angegeben werden. 

Da die Versuchspflanzen vom Institut für Pflanzenbau noch für anderweitige 
Zwecke gebraucht wurden, konnten für die Untersuchungen des Verfahrens nur 
einzelne Blätter entnommen werden. Da bei älteren Pflanzen die ältesten Blätter 
schon zu vergilben beginnen können, der Chlorophyligehalt jüngerer noch nicht 
ausgewachsener Blätter mit dem Alter zunimmt, wurden stets möglichst gerade 
ausgewachsene Blätter ausgesucht. Für jede Untersuchung wurden 8 Blätter 
von einer Anzahl gleich vorbehandelter Pflanzen ausgewählt und aus ihnen mit 
Korkbohrern Scheiben von bekannter Fläche herausgeschnitten. 

Die weitere Arbeit geschah im Dunkelraum bei schwachem Licht. Das Material 
wurde in einem Mörser mit reinem Quarzsand und etwas Calciumcarbonat zur 
Neutralisierung der Pflanzensäuren unter Beigabe von Aceton und etwas Wasser 
zerrieben. Die Extraktion geschah mit Aceton und darauf mit Äther, wovon je 
30—40 em? gebraucht wurden. Der Extrakt wurde in einem Scheidetrichter 
mittels destilliertem Wasser von Aceton befreit. Die ätherische Lösung wurde 
durch eine dicke Schicht von trockenem Natriumsulfat filtriert und vom Wasser 
befreit. Ein Teil des ätherischen Extraktes wurde in mit KOH gesättigtem Methanol 
über Nacht verseift, dann mit destilliertem Wasser im Scheidetrichter gewaschen 
und durch Filtration durch trockenes Natriumsulfat entwässert. Die beiden Ex- 
trakte kamen in gut verschließbare Kolben und wurden bis zur Marke mit Ather 
verdünnt. Bis zur Messung wurden sie unter Dunkelstürzen aufbewahrt. 
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Experimenteller Teil. 
I. Versuche mit photoperiodisch behandelten Salatsorten. 


Vier Sorten von Lactuca sativa wurden untersucht. Aus den Unter- 
suchungen von BREMER ist bekannt, daß es photoperiodisch verschieden 
reagierende Salatsorten gibt. Ausgewählt wurden: 


1. Boettners Treib (Treibsorte), 

2. Maikönig (Treibsorte), 

3. Eisenkopf (Wintersorte), 

4. Rudolfs Liebling (Sommersorte). 


Die Früchte wurden am 5.7.35 in Anzuchtkästen ausgelegt. Als 
Boden wurde eine Mischung von ?/, Komposterde, 1/, Sand und etwas 
Torf verwendet. Die Pflanzen liefen bei allen Sorten am 7.7.35 bis 
8.7.35 auf bei einer mittleren Tageslänge von 16'/, Stunden. Folgende 
Serien wurden darauf angesetzt: 


1. Normale Tageslänge (von 16!/, Stunden abnehmend), Freiland, 

2. Normale Tageslänge (von 16!/, Stunden abnehmend), nachts Ge- 
wächshaus. 

3. 8-Stundentag, nachts bei 3° C, 

4. 8-Stundentag, nachts Gewächshaus, 

5. Dauerbelichtung, nachts Gewächshaus. 


Von diesen 5 Serien sind nur die Nr. 2, 4 und 5 für den Vergleich 
der photoperiodischen Wirkung verwendbar. Die Serien 1 und 2 bzw. 
3 und 4 werden später bei Betrachtung der Temperaturwirkung zu- 
sammen mit einigen Versuchen mit Weizen besprochen werden. Alle 
Pflanzen wurden am 3.8. pikiert und am 15. 8. ins Freiland aus- 
gepflanzt. 


Die ersten Bestimmungen der Plastidenfarbstoffe wurden 27 Tage 
nach dem Auflaufen, kurz vor Beendigung der Behandlung mit ver- 
schiedener Beleuchtung (27 Tage nach dem Auflaufen) durchgeführt, 
weitere folgten 55, 72 und 86 Tage nach dem Auflaufen. Ein Teil des 
Materials wurde schon während des Versuches, der Rest nach seiner 
Beendigung geerntet und das Frischgewicht der Pflanzen bestimmt. 
Beobachtungen über Schossen und Blütenbildung wurden notiert. 


Die Ergebnisse der Messungen sind für die Behandlungsarten 2, 4 
und 5 und die 4 zeitlich aufeinander folgenden Meßserien in den Tabellen 8 
bis 11 zusammengestellt. Von den Absorptionswerten der 2. bis 4. Serie 
sind zum Schluß noch Mittelwerte gegeben, die sich bei dem Vergleich 
mit dem photoperiodischen Verhalten der verschiedenen Sorten als 
wichtig erwiesen. Die Mengen der Farbstoffe sind in 10? mg/cm? 
angegeben. 

29* 
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Tabelle 8. Maikönig. 















































Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 
Reihe Behandlung +0 
a b x+e a a+b|x+e 
x+e 
1 Dauerbeleuchtung -| 5,60] 1,81 | 1,80 | 0,216 | 0,262 | 0,110 | 2,38 
Normaltag . . . .| 6,56| 1,95 | 1,66 | 0,220 | 0,269 | 0,102| 2,53 
Kurztag ah + 4,85 | 1,55 | 1,69 | 0,167 | 0,207 | 0,110 1,88 
2 u u : 10,27 | 2,38 | 3,17 | 0,294 | 0,343 0,145 | 2,36 
Normaltag 11,93 | 3,01 | 3,37 | 0,326 | 0,386 | 0,143 | 2,70 
Kurztag ..... 8,34 | 1,82 | 2,72 | 0,254 | 0,300 | 0,140 | 2,18 
3 re : .1 15,87 | 5,28 | 5,10 | 0,376 | 0,462 | 0,159 | 2,90 
Normaltag ee . 115,94 | 5,12 | 5,36 | 0,375 | 0,458 | 0,163 | 2,81 
Kurztag ..... 16,01 | 5,30 | 5,10 | 0,385 | 0,468 | 0,157 3,00 
+ Zumukellehtung.. .114,31 | 6,94 | 5,51 | 0,340 | 0,451 | 0,164 | 2,75 
a : - | 16,98 | 8,49 | 6,51 | 0,372 | 0,497 | 0,166 | 3,00 
Kurztag ..... 15,89 | 7,23 | 5,13 | 0,370 | 0,483 | 0,154 | 3,13 
Mittel Dauerbelichtung . . | 13,48 | 4,87 | 4,59 | 0,337 | 0,419 | 0,157 
2—4 Normaltag . . «+ -| 14,95] 5,54 | 5,08 | 0,358 | 0,448 | 0,157 
Kurztag ..... 13,41 | 4,78 | 4,31 | 0,336 | 0,418 | 0,150 
Tabelle 9. Boettners Treib. 
Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 
Reihe Behandlung a+b 
a b x+te a a+b|x+te 
- x+e 
1 Daescheisechtung .- 6,23 | 1,74 | 1,74 | 0,208 | 0,251 | 0,107 2,35 
Normal tag . .. 6,60 | 1,81 | 1,73 | 0,218 | 0,262 | 0,106 | 2,48 
Kurztag . . . .. 4,80 | 1,48 | 1,45 | 0,169 | 0,208 | 0,097 2,15 
2 ae : 5,41 | 1,09 | 3,05 | 0,175 | 0,198 | 0,166 | 1,19 
Normal tag . .. 4,14 | 1,33 | 3,40 | 0,334 | 0,165 | 0,180 | 0,92 
Kurztag . . . .. 4,60 | 1,54 | 2,83 | 0,151 | 0,181 | 0,158 1,14 
3 Dauerbelichtung . . | 14,45 | 4,30 | 4,90 | 0,357 | 0,448 | 0,163 | 2,75 
Normaltag . . . .| 15,60 | 5,18 | 6,84 | 0,360 | 0,439 | 0,183 | 2,40 
Kurztag ..... 13,14 | 4,22 | 5,10 | 0,336 | 0,398 | 0,164 2,43 
4 par ve ii . - 116,04! 6,94 | 6,34 | 0,364 | 0,470 | 0,171 | 2,75 
Normaltag . - 118,93 | 7,05 | 6,94 | 0,405 | 0,505 | 0,175 2,90 
Kurztag . . . .. 15,93 | 7,48 | 6,93 | 0,355 | 0,467 | 0,169 | 2,75 
Mittel Dauerbelichtung . «| 11,97 | 4,11 | 4,76 | 0,299 | 0,372 | 0,167 
2—4 Normaltag . . . .| 12,89 | 4,49 | 6,06 | 0,280 | 0,369 | 0,179 
Kurztag ..... 11,22 | 4,41 | 4,95 | 0,281 | 0,348 | 0,164 


























A. Die direkte Wirkung der verschiedenen Behandlung. 

Die MeBreihe 1, die direkt nach Beendigung der Einwirkung ver- 
schiedener Tageslange durchgefiihrt wurde, zeigt uns die direkte Wir- 
kung der Behandlung. Da nach Rupo.ps die Entwicklung der Plastiden- 
farbstoffe unter anderem von der Quantität der auf ergriinende Blatter 
auffallenden Strahlung abhängt, waren Unterschiede in der Menge der 
Plastidenfarbstoffe zu erwarten. 
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Tabelle 10. Eisenkopf. 





















































Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 

Reihe Behandlung a he te 
a b x+e a a+b|x+te ris 
1 Dauerbelichtung . .| 5,63 | 1,48 | 3,17 | 0,178 | 0,212 | 0,166 | 1,26 
Normaltag . . . .| 6,22] 1,31 | 2,28 | 0,204 | 0,235 | 0,133 | 1,77 
pte heed ae 4,23 | 1,15 | 2,60 | 0,141 | 0,171 | 0,154] 1,11 
2 Dauerbelichtung . . | 14,39 | 2,92 | 4,00 | 0,370 | 0,424 | 0,150 | 2,80 
Normaltag . . . .|17,78| 2,57 | 4,84 | 0,425 | 0,468 | 0,157 | 2,98 
Bussi 4: wur 14,84 | 2,88 | 4,02 | 0,370 | 0,419 | 0,174 | 2,45 
3 Dauerbelichtung . . | 25,21 | 6,95 | 6,59 | 0,495 | 0,563 | 0,151 | 3,75 
Normaltag . . . . 26,38] 5,46 | 7,09 | 0,516 | 0,584 | 0,158 | 3,70 
Kurse’. . . . . 26,11 | 5,75 | 7,31 | 0,508 | 0,582 | 0,162 | 3,63 
4 Dauerbelichtung . . | 24,29 | 6,52 | 7,13 | 0,482 | 0,568 | 0,161 | 3,50 
Normaltag . . . .|20,49 | 6,24 | 6,62 | 0,433 | 0,523 | 0,165 | 3,18 
Kuss. u:u. : 22,43 | 6,35 | 7,24 | 0,458 | 0,543 | 0,167 | 3,26 

Mittel | Dauerbelichtung . . | 21,30 | 5,46 | 5,91 | 0,449 | 0,518 | 0,154 

2—4 | Normaltag . . . .| 21,55 | 4,42 | 6,18 | 0,443 | 0,525 | 0,160 

Kuna. + 21,13 | 4,99 | 6,19 | 0,445 | 0,515 | 0,167 

Tabelle 11. Rudolfs Liebling. 
Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 

Reihe Behandlung a+b 
a b x+te a a+b] x+c 2775 
1 Dauerbelichtung . .| 5,05| 1,79 | 1,66 | 0,172 | 0,218 | 0,107 | 2,04 
Normaltag . . . .| 7,71| 1,46 | 1,38 | 0,255 | 0,292 | 0,087 | 3,35 
Kurztag ..... 4,91 | 1,26 | 1,65 | 0,172 | 0,205 | 0,106 | 1,94 
2 Dauerbelichtung . . | 7,72| 1,91 | 2,83 | 0,236 | 0,280 | 0,145 | 1,94 
Normaltag . . . .| 5,84| 1,36 | 2,45 | 0,191 | 0,224 | 0,137 | 1,63 
EEE asien 6,71| 1,49 | 3,05 | 0,210 | 0,244 | 0,156 | 1,56 
3 Dauerbelichtung . . | 9,84 | 1,89 | 4,62 | 0,270 | 0,308 | 0,183 | 1,69 
Normaltag . . . .[11,58| 1,94 | 4,57 | 0,310 | 0,347 | 0,176 | 1,80 
Kursteg . 2... 10,58 | 1,94 | 5,11 | 0,270 | 0,319 | 0,191 | 1,67 
4 Dauerbelichtung . . | 9,19! 3,03 | 4,92 | 0,251 | 0,309 | 0,186 | 1,66 
Normaltag . . . . [10,14 | 3,11 | 4,67 | 0,274 | 0,333 | 0,178 | 1,88 
Mother 13 431, 13,31 | 2,81 } 5,24 | 0,338 | 0,387 | 0,177 | 2,18 

Mittel | Dauerbelichtung . .| 8,92 | 2,94 | 4,12 | 0,252 | 0,299 | 0,171 

2—4 | Normaltag . . . .| 9,19 | 2,14 | 3,90 | 0,258 | 0,301 | 0,164 

07. MN 10,53 | 1,75 | 4,47 | 0,273 | 0,316 | 0,141 


























Die Untersuchung ergab, daß die Absorption durch Chlorophyll 
a wie a + b in allen Fällen bei Normaltag höher war als bei Kurztag 
bzw. Dauerbeleuchtung. Die Abb. 1 zeigt, daß der Anstieg von Kurz- 
zu Normaltag bei allen Sorten erheblich ist. Wahrend bei Rudolfs Lieb- 
ling nach dem Verlauf der Kurve das Optimum fiir die Chlorophyll- 
bildung bei dem Normaltag von etwa 16 Stunden liegen diirfte, und 
auch bei Eisenkopf nicht weit davon entfernt, spricht der Kurven- 
verlauf bei den Sorten Maikönig und Boettners "reib dafür, daß ein 
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Optimum zwischen Normaltag und Dauerbeleuchtung etwa bei 19 bis 
20 Stundentag vorhanden ist. Der wenn auch geringe Abfall von Normal- 



































4% tag zu Dauerbeleuchtung spricht 
dagegen, daß zwischen Kurz- und 
a = Langtag die maximale Chloro- 
=, A | phylimenge erreicht ist und eine 
+ 40 weitere Verlängerung des Tages 
Ÿ wa ohne Einfluß auf weiiere Chloro- 
= gs / phylibildung ist. Die erhaltenen 
WA Ergebnisse sprechen dafür, daß 
À 40 es für die Chlorophyllbildung eine 
ie optimale Tageslänge gibt, die je 
nach Sorte verschieden ist und 
bei den untersuchten Sorten 
zwischen 16 und 20 Lichtstun- 

: = lis ms HE. den/Tag liegen dürfte. 
Abb. 1. Lactuea satira-Sorten. — Die direkte Die direkte Wirkung verschie- 


bene ay der nn mr dener Lichtperioden auf die Bil- 
Rudolfs Liebling +—+, Eisenkopf @——@. dung der Carotinoide war folgende. 
Bei 3 Sorten trat ein ausgespro- 
chenes Minimum beim Normaltag auf. Bei zwei von diesen Sorten ist 
die Absorption durch die Carotinoide bei Kurztagsbehandlung und Dauer- 
beleuchtung völlig gleich, bei Eisenkopf nach 
Dauerbeleuchtung etwas höher. Die 4. Sorte, 
Boettners Treib, verhält sich anders; bei ihr 
geben Normal- und Dauerbeleuchtung gleiche 
Werte, Kurztag geringere. Die in Abb. 2 
gegebenen Kurven verlaufen für die ersten 
3 Sorten etwa gegensinnig den in Abb. 1 für 
Chlorophyll a + b gegebenen. Bei Boettners 
Treib ist der Kurvenverlauf für beide Grup- 
pen von Plastidenfarbstoffen ähnlich. 
Für das Verständnis des Verhaltens der 
Tageskinge Carotinoide ist daran zu erinnern, daß erstens 
Abb. 2. Lactuea-Sorten. — Die Carotinoide im Dunkeln gebildet werden, daß 
direkte Wirkung verschiedener zweitens deren Bildung durch Belichtung 
ee A gefördert wird, und daß drittens mit der 
nn Go. ee LD Chlorophyllbildung Carotinoide verbraucht 
ling +—+, Eisenkopf@——@. werden (RuDOLPH). Es ist anzunehmen, daß 
mit zunehmender Tageslänge die gebildete 
Carotinoidmenge bis zu einem Maximum ansteigt, dann entweder 
gleich bleibt oder wie bei den Chlorophyllen wieder absinkt, es wird 
also eine Grenztageslänge oder eine optimale Tageslänge geben. Die Be- 
funde sind erklärlich, wenn man annimmt, daß bei den ersten 3 Sorten 





Lichtabsorption (x + c) 
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eine Grenztageslänge unter der des Kurztages oder eine optimale Tages- 
länge in der Nähe des Kurztages vorhanden ist, bei Boettners Treib 
eine Grenztageslänge zwischen Kurz- und Normaltag. Das Absinken 
der x + c-Kurve in dem Gebiet maximaler Chlorophyllbildung würde 
dann durch Verbrauch von Carotinoiden bei dieser zu erklären sein. 


B. Die Nachwirkung der verschiedenen Behandlung. 


Wenn man in den Tabellen 8—11 die Werte für die Reihen 2—4 
betrachtet, ergibt sich ein uneinheitliches Bild. Maxima und Minima 
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Abb. 3. Die Nachwirkung der verschiedenen Abb. 4. Die Nachwirkung der verschiedenen 


Behandlung. Maikönig O——O, Boettners Behandlung (4. Reihe). Maikönig O O, 

Treib x x, Rudolfs Liebling + +, Boettners Treib x x, Rudolfs Liebling 

Eisenkopf @——@ (Mittelwerte aus den drei +——+, Eisenkopf @——®. 
letzten Reihen). 














der Chlorophyll- und Carotinoidabsorption liegen bei den verschiedenen 
Reihen bei verschiedener Lichtperiode. Da dieses Verhalten in der 
Schwierigkeit, bei sich noch entwickelnden Pflanzen vergleichbare 
Blätter auszuwählen, liegen konnte, wurden Mittelwerte aus den 3 letzten 
Reihen gezogen und sollen neben den Werten der 4. Reihe, welche direkt 
vor der Ernte gewonnen wurden, im folgenden besprochen werden. 

Bezüglich der Chlorophyllabsorption ergeben sich 2 Gruppen von 
Sorten (vgl. Abb. 3 und 4). 

1. Bei Maikönig und Boettners Treib bleibt im Mittel der 2.—4. Reihe 
und noch deutlicher in der 4. Reihe das in der Nähe des Normal- 
tag liegende Optimum erhalten. Die Unterschiede zwischen Normal- 
tag und Kurztag sind geringer geworden; möglicherweise sind in der 
ersten Reihe die Pflanzen bei Kurztag noch schwach etioliert gewesen. 
Bei Maikönig scheint das Optimum etwas nach kürzerer Tageslänge ver- 
schoben zu sein, bei Boettners Treib ist die Lage etwa erhalten geblieben. 

2. Bei Eisenkopf ist im Mittel der 2. bis 4. Reihe zwar ein Optimum 
bei Normaltag erhalten geblieben, doch sind verglichen mit der 1. Reihe 
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die Unterschiede der Chlorophyllabsorption nach Behandlung mit ver- 
schiedener Tagesperiode sehr gering geworden, und in der 4. Reihe haben 
sich die Verhältnisse sogar umgekehrt. Bei der Sorte Rudolfs Liebling 
fällt die Chlorophyllabsorption von Kurztag über Normaltag zu Dauer- 
belichtung sowohl im Mittel der 3 Reihen wie in der 4. Reihe ab. 

Bezüglich der Chlorophyllabsorption verhalten sich die Sorten Mai- 
könig und Boettners Treib wie Langtagspflanzen, Eisenkopf bei der 
Nachwirkung wie eine fast tagneutrale Pflanze und Rudolfs Liebling 
wie eine Kurztagspflanze. 

In bezug auf die Carotinoidabsorption ist zunächst bemerkenswert, daß 
das bei der 1. Reihe bei 3 Sorten be- 
obachtete Minimum bei Normaltag 


je 
be 


Zar 
‘ Tageslange Tageshinge 


Abb. 5. Die Nachwirkung verschiedener Abb. 6. Die Nachwirkung verschiedener 

Lichtperioden auf die Bildung der Caroti- Lichtperioden auf die Bildung der Caroti- 

noide (Mittelwerte aus den drei letzten noide (4.Reihe). Maikönig O——O, Boettners 

Reihen). Maikönig O——O, Boettners Treib  Treib x x, Rudolfs Liebling + 

x x, Rudolfs Liebling + +, Eisen- Eisenkopf 8 —®. 
kopf 9 — 9. 
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später verschwindet (vgl. Abb. 5 und 6). Wieder wie bei Chlorophyll 
a + bsind 2 Typen zu unterscheiden. 

1. Bei Maikönig und Boettners Treib ist die Wirkung der Photo- 
periode auf die Carotinoide ähnlich derjenigen auf die Chlorophylle, 
d.h. für die Ausbildung der Carotinoide und damit der Carotinoid- 
absorption ist die Vorbehandlung mit einer in der Nähe des Normal- 
tags liegenden Tageslänge optimal. 

2. Bei Eisenkopf und Rudolfs Liebling weicht die Nachwirkung 
der Photoperiode auf die Ausbildung der Carotinoide von der auf die 
der Chlorophylle ab, und zwar verhalten sich die beiden Sorten unter 
sich verschieden, indem bei Eisenkopf nach Kurztagsbehandlung ein 
Maximum der Carotinoidabsorption beobachtet wird, bei Rudolfs Lieb- 


ling dagegen bei Langtag. 


C. Die Nachwirkung der photoperiodischen Behandlung auf die Ent- 
wicklung der reproduktiven Stadien. 

Die Wirkung der verschiedenen photoperiodischen Behandlung auf 
die reproduktiven Stadien zeigt sich in einer Verzögerung oder Be- 
schleunigung des Blühbeginns. Von Ruporr und STELZNER (1934) 
wurde gefunden, daß bei den Sorten Maikönig und Boettners Treib 
12-Stundenbehandlung während der Keimperiode das Blühen merklich 
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verzögert verglichen mit Normaltag. Im Gegensatz hierzu wurden 
die Sorten Eisenkopf und Rudolfs Liebling durch die Vorbehandlung 
nicht beeinflußt. Wir finden also auch hier 2 Gruppen wieder, die mit 
denen des Abschnitts B übereinstimmen. Bei den eigenen Versuchen 
kam nur Boettners Treib zur Blüte, Maikönig zeigte mit dem Beginn 
des Schossens Blühbereitschaft, während die anderen beiden Sorten 
nur von der Rosettenbildung zur Kopfbildung übergingen. Wieviel 
Prozent der vorhandenen Pflanzen jeder Reihe zum Schossen bzw. 
zur Kopfbildung übergegangen waren, wird in Tabelle 12 für 3 Daten 
angegeben. 






































Tabelle 12. 
Kurztag | Normaltag | „eiehtung 

Schoßprozente. 
Boettners Treib . . . . 22. 8. 0 100 100 
30. 9. 50 100 100 
18. 10. 100 100 100 
30.9. +-18. 10. 75 100 100 
MR. à remus? - 22. 8. 0 0 0 
30. 9. 0 25 0 
18. 10. 0 80 33 

30. 9. + 18. 10. 0 55,5 16,7 
Kopfbildungsprozente. 
Rudolfs Liebling .. . 22. 8. 20 10 0 
30. 9. 67 80 40 
18. 10. 100 100 100 
30. 9. + 18. 10. 83,3 77,8 

Eisenkopf ...... 22. 8. 0 0 0 
30. 9. 100 33,3 20 
18. 10. 100 40 40 
30. 9. + 18. 10. 100 36,3 30 

Blühprozente. 
Boettners Treib . . . . | 18. 10. | 100 | 83,3 | 100 


Die Zahl der in jeder Reihe nach dem 22. 8. beobachteten Pflanzen 
betrug 10—13. Während am 22. 8. das Verhalten aller Pflanzen geprüft 
und notiert wurde, beziehen sich die Notizen der späteren Daten auf 
die zu diesen Terminen geernteten je 5—7 Pflanzen. Daher sind die 
Prozentwerte noch für die Gesamternte ausgerechnet. Sie gelten daher 
für ein mittleres Datum, etwa für den 9. 10. 

Die Angaben über die Blühprozente sind nicht verwertbar, da die 
Abweichung der Normaltagpflanze von den übrigen auf dem Nicht- 
blühen einer einzigen Pflanze beruht, also in individuellen Differenzen 
ihre Ursache haben kann. 
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Das Verhalten der Schoßprozente hingegen ist eindeutig und im 
Hinblick auf das im Abschnitt B besprochene Verhalten der Plastiden- 
farbstoffe von großem Interesse. Abb. 7 zeigt die Schoßprozente für 
die Gesamternte und die mittlere Absorption von Chlorophyll a+b 
für die Meßreihen 2—4, wobei die Höchstwerte der Absorption mit 
den höchsten Schoßprozenten in Übereinstimmung gebracht wurden, 
und um einen vergleichbaren Maßstab zu erhalten, die maximalen 
Differenzen der Absorptionswerte und der 
Schoßprozente gleich gesetzt wurden. 

Der Verlauf der Kurven zeigt, daß bei den 
beiden von RuporF und STELZNER als Lang- 
tagspflanze erkannten Sorten Maikönig und 
Boettners Treib einem hohen Schoßprozent, 
d.h. einer Beschleunigung des Schossens bzw. 
des Eintritts der Blühbereitschaft ein hoher 
Absorptionswert des Chlorophylls entspricht. 
Dabei kommt einer Erhéhung der Absorption 
von einem bei jeder Tageslinge erreichten 
Minimalwert um 2,5—3,0% der auffallenden 
Strahlung eine solche der SchoBprozente um 
25—55% gleich. 

Nach den Absorptionswerten sollte danach 
bei Eisenkopf eine geringe Beschleunigung des 
Schossens bei Normaltag, bei Rudolfs Liebling 
eine erheblichere Beschleunigung bei Kurztag 
gegeniiber den iibrigen Photoperioden ein- 
treten. Bei Eisenkopf können die Unterschiede 
innerhalb der durch individuelle Schwankun- 
gen bedingten Fehlergrenzen liegen, bei Rudolfs 





Tageslange “pipe 
Abb.7. Chlorophyllabsorption Liebling kaum. 
undSchoßprozente. Maikönig- Bei den eigenen Versuchen sowohl wie denen 


2 O0, Schoß- side 
ne Boettners Von RUDORF und STELZNER war bei diesen 


et a oy gl x, letzten beiden Sorten ein Schossen überhaupt 

. nicht eingetreten. Der Aussaattermin und die 
Dauer der Vegetationsperiode bis zur Ernte waren in beiden Fällen fast 
gleich. Es muß daher unentschieden bleiben, ob bei Fortsetzung des 
Versuches oder früherem Beginn Unterschiede im Schossen aufgetreten 
wären. Wie groß die Unterschiede im zeitlichen Ablauf der Entwicklung 
sein können, zeigt das Verhalten von Boettners Treib und Maikönig. 
Bei der ersten Sorte hatten am 30. 9. 83% aller Pflanzen geschoBt, bei 
der zweiten 8%, am 18. 10. wurde der Versuch abgebrochen, die Schoß- 
prozente waren auf 100% bzw. 38% angestiegen. Wenn man weiter 
bedenkt, daß die beiden Sorten, die zum Schossen kamen, am 22. 8. zum 
Teil schon geschoßt hatten, alle aber über das Rosettenstadium hinaus 











photoperiodisch reagierender Pflanzen bei verschiedenem Lichtgenu8. 439 


waren, während Rudolfs Liebling nur 10% Köpfe, Eisenkopf überhaupt 
noch keine aufwies, gewinnt die Vermutung, daß das Ausbleiben des 
Schossens bei diesen Sorten bei jeder Photoperiode deren Tagneutralität 
noch nicht sicher beweist, an Gewicht. 


Die Kopfbildung sowohl, wie auch das Erntegewicht zeigen keine 
Beziehung zu den ermittelten Absorptionswerten. 


Wir können diesen Abschnitt mit der Feststellung abschließen, 
daß bei den Sorten von Salat, bei denen im Verlauf des Versuches ein 
Schossen aufgetreten war, eine Beziehung zwischen der photoperiodi- 
schen Reaktion und der Chlorophyllabsorption zu erkennen war, und 
zwar in dem Sinne, daß hohen Schoßprozenten bzw. beschleunigter 
Blühbereitschaft eine hohe Absorption durch die Chlorophylle a + b 
entsprach und umgekehrt. 


II. Versuche mit Sorten verschiedener photoperiodischer Reaktionsfähigkeit 
von Soja hispida und Phaseolus vulgaris. 

Die meisten Sorten von Soja und Phaseolus sind entsprechend der 
südlicheren Herkunft der Arten Kurztagspflanzen und kommen daher 
bei später Aussaat, die in unseren Breiten schon die Keimpflanzen 
unter Langtagsbedingungen bringt, erst spät zur Blüte und Frucht- 
reife. Durch GARNER und ALLARD, wissen wir aber daß die Soja-Sorte 
„Mandarin“ tagneutral ist, und von den Buschbohnen verhält sich die 
Sorte ,,Konservanda“ wie eine Langtagspflanze und einige Sorten sind 
tagneutral. RuporF (1935) hat über die Wirkung verschiedener Tag- 
und Nachtlänge auf eine große Zahl Sorten von Soja und Phaseolus 
gearbeitet, um Langtags- oder tagneutrale Sorten festzustellen, die 
mit Erfolg unter den Temperaturbedingungen und dem nach der Aus- 
saat schon herrschenden Langtag in Deutschland kultiviert werden 
können. Nach diesen Erfahrungen wurden aus einem mit einer größeren 
Zahl von Sorten angesetzten Versuch 9 Sorten Soja-Bohnen und 10 Sorten 
Buschbohnen, die sich photoperiodisch möglichst verschieden verhalten, 
ausgewählt und zu den Bestimmungen der Plastidenfarbstoffe verwendet. 


Der Versuch wurde im Versuchsfeld des Instituts für Pflanzenbau 
in Probstheida bei Leipzig ausgeführt. Für Soja wie Phaseölus waren 
je 2 lange Beete vorbereitet und von jeder Sorte je eine Anzahl Samen 
in Gruppen ausgesät worden. Die Pflanzen des einen Beetes entwickelten 
sich unter Normaltag, während über die Pflanzengruppen des anderen 
Beetes von 17 Uhr bis 7 Uhr für 20 Tage ein Dunkelsturz aus Blech 
gestülpt wurde, so daß diese Pflanzen einen 10-Stundentag genossen. 
Die Samen wurden am 27. 5. 35 ausgelegt, gingen am 6. 6. auf und wurden 
im Juli und August auf die Plastidenfarbstoffe untersucht, und zwar 
Soja hispida am 24.7. und 24.8., Phaseolus am 12.7. und 12. 8. 35. 
Da im August sich an den Blättern schon Vergilbungserscheinungen 








Tabelle 13. Soja hispida. 
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bemerkbar machten, wurden im folgenden 
nommenen Material erhaltenen Ergebnisse verwendet. 

In den Tabellen 13 und 15 sind die Befunde zusammengestellt. 
Die Nummern beziehen sich auf die im Text der folgenden Abschnitte 
in derselben Reihenfolge angegebenen Sortennamen. Die Mengen der 
Farbstoffe sind in 10-* mg/qem angegeben. Unter Blühzeit ist die Zeit 
von der Aussaat bis zum Erscheinen der ersten Bliiten zu verstehen. 
Die Absorption ist in Bruchteilen der von 400—670 uu auf das Blatt 
auffallenden Sonnenstrahlung, wie oben angegeben, berechnet worden. 

In den Tabellen 14 und 16 sind die Quotienten aus den Langtags- 
und Kurztagswerten für die Blühzeit, die Absorption der Chlorophylle 
und Carotinoide angegeben. Der Blühzeitenquotient (Langtag/Kurztag) 

















Be Blah Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 
Nr. hand- * 
lung = a b x+e a a+b x+te 
1 41 39,69 | 12,91 7,76 0,602 | 0,731 | 0,129 5,66 
Kurztag | 40 36,79 | 11,29 6,27 0,594 | 0,722 | 0,120 6,02 
2 | Langtag | 39 35,57 | 11,92 6,07 0,583 | 0,717 | 0,119 6.00 
Kurztag | 30 41,24 | 11,65 6,86 0,627 | 0,746 | 0,119 6,25 
3 | Langtag | 39 31,10 | 10,38 5,52 0,556 | 0,681 | 0,121 5,62 
Kurztag | 30 41,27 | 13,05 5,94 0,619 | 0,766 | 0,106 7,0 
4 | Langtag | 47 39,21 13,17 6,82 0,601 | 0,738 | 0,119 6,0 
Kurztag | 30 41,37 | 14,73 5,92 0,648 | 0,802 | 0,110 7,3 
5 | Langtag | 53 29,60 | 10,11 4,86 0,546 | 0,673 | 0,117 5,7 
Kurztag | 30 40,96 | 12,72 6,08 0,624 | 0,756 | 0,109 6,9 
6 | Langtag | 55 29,82 9,58 6,07 0,542 | 0,657 | 0,113 4,9 
Kurztag | 31 1 15,30 7,55 0,647 | 0,787 | 0,113 6,9 
7 | Langtag | 71 35,40 | 10,71 7,71 0,606 | 0,727 | 0,138 5,2 
Kurztag | 29 43,21 | 12,34 7,76 0,620 | 0,752 | 0,125 6,0 
8 | Langtag | 99 39,93 | 13,11 8,35 0,595 | 0,733 | 0,128 5,7 
Kurztag | 37 44,57 | 13,06 5,91 0,659 | 0,790 | 0,101 7,6 
9 | Langtag | 82 | 32,68 | 12,02 | 6,81 | 0,550 | 0,684 | 0,132 | 5,1 
Kurztag | 30 48,37 | 13,21 8,68 0,654 | 0,772 | 0,125 6,1 
Tabelle 14. Soja hispida. 
Sortennummer 
1 2 4 5 chris 
für Blühzeit | 1,03 | 1,36 | 1,36 | 1,57 | 1,77 |1,77 | 2,45 | 2,67 | 2,73 | 1,96 
Quotient | für A \- 
Langtag-| tion a + 1,01 | 0,96 | 0,88 | 0,92 | 0,89 | 0,83 | 0,96 | 0,93 | 0,89 | 0,908 
zu für Absorp- 
Kurztag-| tion x + © | 1,08 | 1,00 | 1,15 | 1,08 | 1,08 | 1,17} 1,10} 1,26] 1,06; 1,11 
wert für a+ b | 1,08 | 0,90 | 0,76 | 0,94 | 0,74 | 0,62 | 0,83 | 0,92 | 0,73 | 0,805 
für x + c | 1,24] 0,89 | 0,93 | 1,15 | 0,80 | 0,81 | 0,99 | 1,41 | 0,83 | 0,975 





nur die von dem im Juli ent- 
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ist für Langtagspflanzen kleiner als 1, für tagneutrale Pflanzen gleich 1 
und fiir Kurztagspflanzen gréBer als 1. 


A. Soja hispida. 

Untersucht wurden folgende Sorten: 1. Graugelbe Industriesoja von 
Dickmann; 2. Schwarze Schecken Glänzend von Koernicke; 3. Schwarz- 
samige Soja von Dickmann; 4. Dickmann Gelbe; 5. Original Brillmayers 
Platte, schwarze 427; 6. BII (4) Rumänien; 7. Bitterhofs gelbe, hohe 
mittelspäte; 8. Wichmann Rumänien; 9. Illini Rumänien. 

Wie Tabelle 13 zeigt, sind die Blühzeiten aller Sorten bei Einwirkung 
von Kurztag wenig untereinander verschieden; 29 bis höchstens 40 Tage 
nach der Aussaat erscheinen die ersten Blüten, und zwar weichen nur 
2 von den 9 Sorten von der Blühzeit von 30 Tagen mehr als 1 Tag ab. 
Die eine von diesen beiden Sorten (Nr.1) ist dabei fast tagneutral, 
während die andere (Nr. 8) eine ganz ausgesprochene Kurztagpflanze ist. 

Bei Einwirkung von Langtag erhöhen sich die Blühzeiten außer 
bei der etwa tagneutralen Nr. 1 mit 1 Tag Verzögerung sofort um minde- 
stens 9 und höchstens 62 Tage. Damit werden die Angaben von RUDORF 
bestätigt. 

Betrachtet man nun die Mengen der Plastidenpigmente und die 
von ihnen bewirkte Strahlenabsorption, so sieht man, daß zwischen 
den langem und kurzem Tag ausgesetzten Pflanzen jeder Sorte mehr 
oder weniger große Unterschiede bestehen. Bezüglich des Chlorophyll b 
lassen sich keine regelmäßigen Unterschiede bemerken. Chlorophyll a 
dagegen ist außer bei der auch im photoperiodischen Verhalten ab- 
weichenden Nr. 1 stets bei den mit Kurztag behandelten Pflanzen in 
größerer Menge vorhanden als bei den Langtag ausgesetzten. Die Caro- 
tinoide verhalten sich wieder unregelmäßig. Bei der Absorption durch 
Chlorophyll a und a + b ergeben sich die gleichen Gesetzmäßigkeiten 
wie bei den Mengen von Chlorophyll a, die Absorption der Carotinoide 
ist bei den mit Langtag behandelten Pflanzen höher als bei den mit Kurz- 
tag behandelten, was durch die konkurrierende Absorption der Chloro- 
phylle im kurzwelligen Licht zustande kommt. Wenn man, um Fehler 
durch individuelle Schwankungen und infolge der Schwierigkeiten, 
vergleichbares Blattmaterial zu entnehmen, zu vermeiden, die Mittel- 
werte für die Sorten 2—9 bestimmt, so ergibt sich, daß einer mittleren 
Verlängerung der Blühzeit um 96% eine Verminderung von Chlorophyll 
a + b um 19,5%, eine Verminderung von dessen Absorption um 9,2%, 
eine Verminderung der Carotinoide um 2,6% und eine Erhöhung von 
deren Absorption um 11% entspricht. 

In Abb. 8 sind die in der Tabelle 14 aufgeführten Werte der Quo- 
tienten Langtag/Kurztag auf der Abscisse für die Blühzeit, und die 
Absorption von Chlorophyll a + b und von den Carotinoiden x + c 
auf der Ordinate eingetragen. Man ist geneigt, nach der Lage der Punkte 
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fiir die Chlorophyllabsorption die Kurztagsorten 2—9 in 2 Gruppen 
aufzuteilen, von denen die Nummern 2—6 mittlere und die Nummern 
7—9 extreme Blühverzögerung durch Langtagsbehandlung zeigen. 
Diese extreme Blühverzögerung hat aber auch zur Folge, daß bei Ent- 
nahme des Materials fiir die Messungen (58 Tage nach der Aussaat) 
die mit Langtag behandelten Pflanzen dieser 3 Sorten noch nicht gebliiht 
hatten im Gegensatz zu den mit Kurztag behandelten und zu allen 
übrigen Sorten. Bei diesen letzten 3 Sorten befanden sich also die ver- 
schieden behandelten Pflanzen in einem verschiedenem Entwicklungs- 
stadium, so daß bei ihnen die Auswahl geeigneten vergleichbaren Blatt- 
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Abb. 8. Soja hispida-Sorten. Verhältnis zwischen Absorption (a +b), Absorption (x + c) 
und Blühzeit. Absorption (a+b) x x, Absorption (x +c) O 








materials mit noch größeren Schwierigkeiten verbunden sein mußte 
als bei den anderen Sorten. 

Die Mittelwertslinien für Chlorophyll a + b und die Carotinoide 
sind mit in die Abbildung eingezeichnet, um die Streuung der Werte 
zu zeigen. Der Quotient für a + b liegt bei der tagneutralen Sorte 
bei 1,01, die folgenden 5 Werte von Sorten mittleren Kurztagscharakters 
liegen unter, die letzten 3 Werte der extremen Kurztagspflanze iiber 
der Mittelwertslinie. Wenn, was eingewendet werden kann, der Unter- 
schied der im Kurztag bzw. Langtag aufgewachsenen Pflanzen im 
Chlorophyligehalt ganz allgemein auf dem verschiedenen Entwicklungs- 
stadium der Pflanzen beruhen sollte, so wären nach dem vorhin Gesagten 
bei den extremen Kurztagspflanzen besonders große Unterschiede zu 
erwarten, während das Gegenteil der Fall ist. 

Mit der Vergrößerung der Blattfläche bei Langtagsbehandlung zeigt 
die Änderung des Chlorophyligehaltes keine Beziehung, wie die Ta- 
belle 14a zeigt: 

In allen Fällen beläuft sich die Blattflächenvergrößerung nach 
Langtagsbehandlung auf mehr als 170%. Aber auch bei der Sorte Nr. 1, 
bei der nach Langtagbehandlung eine Vermehrung des Chlorophylls/ 
Flächeneinheit sich zeigte, beträgt die Flächenvergrößerung 206%, 
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Tabelle 14a. 
Sortennummer 
1 4 8 2 7 3 5 9 6 











Quotient Langtag- | a + b | 1,08 | 0,94 | 0,92 | 0,90 | 0,83 | 0,76 | 0,74 | 0,73 | 0,62 
zu Kurztagwert | Fläche | 3,06 | 3,17 | 2,72 | 3,07 | 3,62 | 6,10 | 4,36 | 2,76 | 4,02 


Tabelle 15. Phaseolus vulgaris. 




































































‘od Behand- Ba Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 
ML ung ze a+b 
a b x+e a a+b x+e Fr 

1 | Langtag | 34 | 33,27 | 10,55 | 6,51 | 0,607 | 0,691 | 0,127 | 5,45 

Kurztag | 37 23,92 8,33 4,06 0,495 | 0,615 | 0,114 5,40 

2 | Langtag | 31 | 41,58 | 12,28 | 8,21 | 0,616 | 0,737 | 0,131 | 5,61 

Kurztag | 31 42,33 | 12,25 8,72 0,618 | 0,737 | 0,134 5,50 

3 | Langtag | 29 35,15 9,84 6,79 0,585 | 0,696 | 0,130 5,36 

Kurztag | 29 35,79 9,26 7,22 0,595 | 0,695 | 0,135 5,15 

4 | Langtag | 35 | 35,84 | 10,58 | 6,51: | 0,591 | 0,710 | 0,124 | 5,71 

Kurztag | 35 36,71 8,37 6,78 0,608 | 0,700 | 0,130 5,38 

5 | Langtag | 35 40,92 | 14,09 8,28 0,599 | 0,735 | 0,135 5,45 

Kurztag | 30 42,93 12,18 6,93 0,635 | 0,755 | 0,117 6,45 

6 | Langtag | 37 32,75 | 10,64 6,36 0,564 | 0,687 | 0,128 5,37 

Kurztag | 31 41,53 6,40 6,42 0,661 | 0,727 | 0,123 5,90 

7 | Langtag | 35 38,94 | 11,62 6,99 0,607 | 0,729 | 0,124 5,87 

Kurztag | 29 40,94 | 11,02 8,81 0,612 | 0,721 | 0,133 5,42 

8 | Langtag | 38 24,60 6,65 5,81 0,497 | 0,587 | 0,144 4,07 

Kurztag | 31 34,98 9,45 7,27 0,578 | 0,683 | 0,142 4,82 

9 | Langtag | 53 | 33,77 | 10,23 | 5,31 | 0,595 | 0,706 | 0,113 | 6,25 

Kurztag | 40 43,92 9,42 7,51 0,661 | 0,744 | 0,125 5,96 

10 | Langtag | 56 | 34,78 | 10,37 | 7,09 | 0,582 | 0,695 | 0,133 | 5,22 
Kurztag | 35 37,13 | 11,56 7,24 0,591 | 0,714 | 0,129 5,44 


Tabelle 16. Phaseolus vulgaris. 


Sortennummer 











Mittel 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 3—10 





für Blühzeit | 0,92 | 1,00 | 1,00 | 1,00 | 1,17 | 1,20 | 1,21 | 1,23 | 1,33 | 1,60| 1,29 
Quotient | für Absorp- 
Langtag-| tion a + 1,12 | 1,00 | 1,00 | 1,01 | 0,97 | 0,95 | 1,00 | 0,86 | 0,95 | 0,97 | 0,95 


zu fiir Absorp- 
Kurztag-| tion x + ce | 1,11 | 0,98 | 0,96 | 0,95 | 1,15 | 1,04 | 0,94 | 1,01 | 0,91) 1,03) 1,01 
wert für a + b | 1,36 | 0,99 | 1,00 | 1,03 | 1,00 | 0,90 | 0,97 | 0,70 | 0,82 0,93] 0,89 
für x +c | 1,60 | 0,94 | 0,94 | 0,96 | 1,19 | 0,99 | 0,80 | 0,80 | 0,71 | 0,98} 0,91 






































und bei den Sorten 3, 5 und 9, die fast die gleiche Verminderung des 
Chlorophyllgehaltes bei Langtag aufweisen, ist die Blattflächenvergröße- 
rung ganz verschieden: 510, 336 und 176%; umgekehrt ist bei den 
Sorten 8 und 9 die Blattflächenvergrößerung fast gleich, die Abnahme 
im Chlorophyilgehalt ganz verschieden, nämlich 8 bzw 27%. 
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Wir kénnen demnach aus den Freilandversuchen mit Soja hispida 
den Schluß ziehen, daß einer Verminderung der Strahlungsabsorption 
pro Flächeneinheit durch das Chlorophyll unabhängig von der durch 
die gesamte Blattfläche bewirkten Absorption eine Verzögerung des 
Blühbeginns entspricht. Die fast tagneutrale Sorte Nr. 1 zeigt ver- 
glichen mit den anderen Sorten auch die geringste Abweichung in der 
Absorption bei verschiedener Vorbehandlung. 


B. Phaseolus vulgaris. 
Untersucht wurden folgende Sorten: 1. Wachs Mont d’d; 2. Frühe 
weiße Ilsenburger; 3. Saxe, allerfrühste zarthülsige; 4. Wachs Protecta; 
5. Hundert für eine; 6. Bunte Hinrichs Riesen; 7. Genfer Markt; 
8. Triumph; 9. Reis- Perl- Busch- 
bohne; 10. Langhülsige Neger. 
Wie Tabelle 15 zeigt, ist Sorte 1 
eine Langtagspflanze, die Sorten 
. ” 2—4 verhalten sich tagneutral, 
a während die Sorte 5—10 bei Lang- 
-—__| tagsbehandlung in steigendem Maße 
eine Blühverzögerung erleiden, also 
Kurztagspflanzen sind. Die ersten 
Blüten erscheinen 29—35 Tage nach 
der Aussaat, die höchste Blühzeit, 
ir bei Sorte 10 und Langtag, beträgt 
Mr lui 56 Tage. Diese Sorte entspricht in 
Aoischen A (ee by wom Verhälte® ihrem Verhalten etwa der Nr. 4 unter 
sorption (x +c) O———O und Blühzeit. den Soja-Bohnen: extreme Kurz- 
tagssorten wie Soja Nr.7—9 fehlen. 
Beziiglich der Plastidenpigmente und der Pigmentabsorption ver- 
halt sich Phaseolus der Soja-Bohne sehr ähnlich. Bei Nr. 1 finden sich 
größere Mengen Chlorophyll in den mit Langtag behandelten Pflanzen, 
bei den Sorten 2—4 sind sie für beide Behandlungen etwa gleich groß, 
während bei den Sorten 5—10 bei Kurztagbehandlung mehr Chloro- 
phyll sich entwickelt. Die Carotinoide verhalten sich wieder weniger 
regelmäßig, doch ist bei Sorte 1 wieder eine starke Vermehrung, im 
übrigen meist eine Verminderung zu beobachten. Die Absorption durch 
Chlorophyll a + b ergibt wieder die gleichen Gesetzmäßigkeiten wie 
die Chlorophylimengen, die Absorption durch die Carotinoide ist meist 
bei beiden Vorbehandlungen etwa gleich. Werden wieder Mittelwerte 
für die Kurztagssorten 5—10 bestimmt, so zeigt sich, daß einer mitt- 
leren Verlängerung der Blühzeit um 29% eine Verminderung von Chloro- 
phyll a+ b um 11%, eine Verminderung von dessen Lichtabsorption 
um 5%, eine Verminderung der Carotinoide um 9%, eine Vermehrung 
von dessen Absorption um 1% entspricht. 
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In Abb.9 sind wieder die Quotienten Langtag/Kurztag fiir die 
Absorptionen von Chlorophyll a + b und der Carotinoide x + c gegen 
die der Blühzeit eingetragen. Der Vergleich der Lage der Punkte mit 
der Mittelwertslinie zeigt wieder deren starke Streuung. Besonders 
wichtig ist, daß allein der Wert für die Langtagssorte 1 über der 1-Ordi- 
nate liegt, die Werte für die tagneutralen Sorten mit ihr zusammen- 
fallen, die der übrigen Sorten unter ihr liegen bis auf den der Sorte 7 
mit dem Wert 1. Man sieht aber, daß dieser Wert nicht über den mög- 
lichen Streubereich von der Mittelwertslinie abweicht. 

Die Bestimmungen wurden am 12. 7. 35, also 46 Tage nach der Aus- 
saat ausgeführt. Um diese Zeit hatten alle Pflanzen schon geblüht 
außer den mit Langtag behandelten der Sorten 9 und 10. Für diese 
Sorten würde also das für die Sorten 7—9 von Soja Gesagte gelten. 
Der Wert für Sorte 10 liegt wieder auffallend nahe an 1. 

Im folgenden sind wieder die Werte für die Chlorophyllmengen 
mit denen für die Blattfläche verglichen. 


Tabelle 16a. 
Sortennummer 
1 4 3 5 | 2 7 10 | 6 | 9 8 











Quotient a+b |1,36 | 1,03 | 1,00 | 1,00 | 0,99 | 0,97 | 0,93 10,90 | 0,82! 0,70 
Langtag- zu 
Kurztagwert| Fläche | 2,68 | 1,32 | 1,38 | 2,50 | 1,07 | 2,33 | 1,39 | 1,06 | 1,43 | 1.78 





























Die VergréBerung der Blattfläche nach Langtagsbehandlung ist 
bei Phaseolus nicht so erheblich wie bei Soja. Wie dort so zeigt sich 
auch hier, daß mit einer Vergrößerung der Blattfläche nicht etwa eine 
Verminderung des Chlorophyllgehaltes/Flache und umgekehrt einher- 
geht. Besonders deutlich zeigt das die Sorte 1, bei der die größeren 
Langtagblätter erheblich mehr Chlorophyll, Fläche enthalten. Bei den 
Sorten 2, 5 und 7 mit fast oder völlig gleichem Chlorophyligehalt der 
Lang- und Kurztagsblätter ist die Vergrößerung der Blattfläche ganz 
verschieden. 

Wir können aus den Versuchen mit Phaseolus schließen, daß einer 
Verminderung der Chlorophyllabsorption/Flächeneinheit unabhängig von 
der durch die gesamte Blattfläche bewirkten Strahlenabsorption und 
unabhängig davon, ob die Verminderung nach Langtags- oder Kurz- 
tagsbehandlung auftritt, einer Verzögerung des Blühbeginns entspricht. 
Bei tagneutralen Sorten ist Strahlenabsorption/Fläche durch das Chloro- 
phyll unabhängig von der Vorbehandlung. 


C. Ergänzende Versuche zum Verhalten von Soja und Phaseolus. 


Wenn auch die in den Abschnitten A und B beschriebenen Versuche 
gezeigt haben, daß nach photoperiodischer Behandlung mit der Ver- 
änderung des Blühtermins gleichsinnige Änderungen in der Chlorophyll- 


Planta Bd. 26. 30 
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absorption eintreten, so sind doch die Bestimmungen der Plastiden- 
farbstoffe in fast allen Fallen nach, zum Teil erheblich nach dem Auf- 
blühen vorgenommen worden, so daß sich aus den Ergebnissen eine 
Causalbeziehung zwischen beiden Erscheinungen nicht ableiten läßt. 
Im folgenden Versuch hat die Untersuchung des Materials zeitiger nach 
der Aussaat als bisher und später ein zweites Mal stattgefunden, so 
daß ein Urteil möglich wird, ob die Unterschiede im Chlorophyllgehalt 
zu verschiedenen Zeitpunkten im Ausmaß und in der Richtung über- 
einstimmen. 

Die Pflanzen wurden in Mitscherlich-Gefäßen gezogen, die während 
des ganzen Versuches im Gewächshaus (ungeheizt, später geheizt) 
des Institutes für Pflanzenbau untergebracht waren. Die Aussaat 
erfolgte am 22. 7. 35, nach dem Auflaufen kam von jeder Sorte 1 Gefäß 
für 20 Tage von 18—7 Uhr unter einen Dunkelsturz, während die anderen 
Töpfe unter normaler Tagesbeleuchtung sich befanden. Die einen 
Pflanzen genossen also während der photoperiodischen Behandlung 
einen 10-Stundentag, die anderen einen von 15'/, zu 14!/, Stunden 
abnehmenden Tag. Der Versuch bietet gegenüber den vorigen etwas 
veränderte Bedingungen, indem infolge der Gewächshauskultur die 
täglichen Temperaturschwankungen etwas geringer gewesen sein werden, 
und indem der „Langtag‘ von kürzerer Dauer war, im Mittel nämlich 
nur 15 Stunden statt 16°/, Stunden dauerte. Dementsprechend sind 
auch die Blühzeitdifferenzen verändert. 

Die untersuchten Sorten waren: 1. Buschbohne Konservanda; 
2. Soja Mandarin; 3. Graugelbe Industriesoja von Dickmann; 4. Illini 
Rumänien. Sorte 2 ist als Langtagssojasorte neu aufgenommen, die 
anderen wurden schon in dem vorigen Versuch angewendet. 

Wie die Tabelle 17 zeigt, sind die Sorten 1 und 2 Langtagspflanzen, 
wie erwartet, Sorte 3, die sich im letzten Versuch fast tagneutral ver- 
hielt, zeigt hier deutlich Kurztagcharakter, ebenso Sorte 4, die unter 
den Bedingungen dieses Versuches jedoch eine viel geringere Blüh- 
verzögerung nach Langtagbehandlung aufweist als bei dem vorigen 
Versuch. 

Die Bestimmung der Chlorophyll- und Carotinoidmengen wurde 
am 1.9.35 (Serie 1) und am 14. 9. 35 (Serie 2) also 41 bzw. 54 Tage 
nach der Aussaat ausgeführt, bei der 1. Serie also kurz nach, in einem 
Falle vor der Blühzeit, bei der 2. Serie 2—3 Wochen nach der Blühzeit. 

Die Ergebnisse der Messungen zeigen, daß die Chlorophyllmengen 
und Carotinoidmengen von der 1. zur 2. Serie entweder gleich bleiben 
oder häufiger noch etwas ansteigen. Der Quotient für die Chlorophyll- 
menge und -absorption liegt aber bei beiden Serien entweder über oder 
unter 1. Die Abweichung des Quotienten von 1 erhöht sich von Serie 1 
zu 2 bei den Sorten 1 und 4, sie vermindert sich bei den Sorten 2 und 3. 
Man wird daraus nicht schließen dürfen, daß im ersten Fall in früheren 
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Tabelle 17. 
Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 

Nr. | Behandlung —_ atb 
a b x+e a a+b|ix+te x+e 
1. Serie | 1 Langtag 33 121,38 | 4,67 | 4,29 | 0,482 | 0,554 | 0,132 | 4,20 
Kurztag 35 119,25 | 5,63 | 3,90 | 0,443 | 0,541 | 0,127 | 4,26 
2 | Langtag 33 119,25 | 5,48 | 3,12 | 0,488 | 0,545 | 0,109 | 6,88 
Kurztag 42 | 26,04 | 10,20 | 4,14 10,512 0, 652 | 0,107 | 6,53 
3 | Langtag 35 128,25 | 8,27 | 3,56 | 0,549 | 0,665 | 0,094 | 6,09 
Kurztag 32 | 35,43 | 12,24 | 5,26 10,588 0,728 0,108 | 7,07 
4 | Langtag 40 |18,03 | 5,99 | 2,94 | 0,435 | 0,536 | 0,108 | 4,96 
Kurztag 29 124,91 | 5,34 | 4,41 10,519 | 0,597 | 0,125 | 4,76 
2. Serie | 1 Langtag 33 125,68 | 7,46 | 4,76 | 0,515 | 0,616 | 0,123 | 5,00 
Kurztag 35 121,48 | 7,24 | 4,30 | 0,467 | 0,574 | 0,125 | 4,61 
2 | Langtag 33 121,91 | 6,89 | 3,22 | 0,485 | 0,592 | 0,104 | 5,71 
Kurztag 42 126,39 | 9,37 | 4,14 | 0,522 | 0,668 | 0,108 | 6,18 
3 | Langtag 35 | 29,98 | 10,05 | 3,66 | 0,464 | 0,700 | 0,094 | 7,45 
Kurztag 32 | 34,96 | 13,38 | 5,08 | 0,572 | 0,730 | 0,103 | 7,09 
4 | La 40 122,75 | 6,45 | 3,14 ] 0,500 | 0,600 | 0,101 | 5,95 
Kurztag 29 | 28,51 | 11,95 | 4,89 | 0,527 | 0,675 | 0,112 | 6,01 

Tabelle 18. 

Sortennummer Serie I 1 2 3 4 
Serie II 1 2 3 4 
für Blühzeit 0,944 0,785 1,09 1,38 
Quotient | für Absorption 
Langtag- a+b 1,02 1,07 | 0,83 0,89 | 0,92 0,96 | 0,90 0,89 
zu 4 : 
z für Absorption 

Kurses: x+e 1,05 1,00 | 1,02 0,96 | 0,87 0,91 | 0,87 0,89 
füra+b 1,06 1,15 | 0,68 0,81 | 0,77 0,84 | 0,80 0,83 
für x+e 1,10 1,11 | 0,75 0,78 | 0,68 0,73 | 0,67 0,63 

















Entwicklungsstadien die Abweichungen geringer, im zweiten größer 
gewesen seien, sondern wird sich mit der Feststellung begnügen müssen, 
daß der Sinn der Abweichungen erhalten blieb und vermutlich auch 
einige Zeit vor den ersten Messungen gleich gewesen ist. 

Wie Tabelle 18 zeigt, ist bei 3 von den untersuchten Sorten der Sinn 
der Abweichungen, wie bisher gefunden wurde. Der höhere Chlorophyll- 
gehalt findet sich nach der Behandlung, die zu einer Beschleunigung 
des Blühens führt. Die Sorte 2 jedoch weicht in beiden Serien von 
dieser Regel ab. 

Die am Schluß von Abschnitt A und B und von Teil 1 gezogenen 
Schlußfolgerungen bestätigen sich nur bei einem Teil der Sorten. 
Die Langtagssojasorte Mandarin verhält sich anders als alle übrigen 
Sorten von Lactuca, Soja und Phaseolus. 

30* 
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Keimung erstens im Dunkeln, zweitens bei Dauerbelichtung bei 2°C _ 


III. Versuche mit jarovisiertem Weizen. 


Die Versuche hatten den Zweck, den Einfluß der Beleuchtung 
während der Jarovisation und den verschiedener Tageslänge nach ihr 
zu verfolgen. Die Sorten Ella-Weizen, Reward und Heines Kolben 
waren vorbereitet, die letzte Sorte konnte nicht berücksichtigt werden, 
da ihre Blätter zur Zeit der Entnahme für die Messungen schon zu ver- 
gilben hegannen. Die Körner wurden am 2. 3. 35 mit Wasser (33% ihres 
Gewichtes) angefeuchtet auf Petrischalen gelegt und nach Beginn der 





40 Tage lang jarovisiert. Die Belichtung geschah mit einer 40-Watt- 
lampe bei 20cm Entfernung. 

Von den dunkel und hell jarovisierten wurde dann je ein Teil unter 
Normaltag weiter kultiviert, während der andere Teil 44 Tage lang 
8-Stundentag genoß. Die Körner wurden am 11. 4. ausgelegt und gingen 
am 21.4. auf. Das Material für die Messungen wurde am 11.7. 35 ent- 
nommen, also 81 Tage nach dem Aufgehen. 


Tabelle 19. Jarovisierter Weizen. 





















































Zu on Menge des Farbstoffs Absorption Sa Lien 
a | b | x+e a | ate | x+te | zeit | zahl 
I. Im Dunkeln jarovisiert. 
Ella-Weizen | Normaltag | 37,93 | 14,10 | 8,78 | 0,585 | 0,718 | 0,133] 89 12 
Kurztag | 31,55 | 14,08 | 6,74 | 0,534 | 0,677 | 0,141 | 89 6 
Reward . . | Normaltag | 46,96 | 16,78 | 10,90 | 0,621 | 0,757 | 0,139] 53 36 
Kurztag | 35,81 | 7,03 | 8,47 | 0,592 | 0,670 | 0,151 | 66 32 
II. In Dauerbeleuchtung jarovisiert. 
Ella-Weizen | Normaltag | 46,70 | 13,74 | 11,03 | 0,627 | 0,748 | 0,144 | 75 17 
Kurztag | 37,32 | 15,87 | 8,16 | 0,566 | 0,724 | 0,131 | 88 17 
Reward . . |Normaltag | 46,70 | 13,74 | 11,03 | 0,627 | 0,748 | 0,144 | 55 24 
Kurztag | 39,20 | 13,31 | 8,63 | 0,589 | 0,723 | 0,136 | 66 40 
Tabelle 20. 
Absorption SchoB-| Ahren- 
Behandlung Sorten “ asblx+et zeit | zahl 
Quotienten Jarovisierung | Ella-Weizen | 1,095 | 1,051 | 0,950 | 1,00 | 2,0 
im Dunkeln Reward 1,05 | 1,130 | 0,920 | 0,80 | 1,13 
Normaltag Ji isi Ella-Weizen | 1,11 | 1,03 | 1,10 | 0,86 | 1,00 
Kurztag in Dauer- Reward | 1,07 | 1,03 | 1, 0,85 | 0,60 
beleuchtung 
Quotienten Kurztag Ella-Weizen | 1,059 | 1,074 | 0,93 | 0,99 | 2,8 
Helljarovisierter a 0,99 | 1,08 + À 1,00 er 
Dunkeljarovi- Normaltag | Ella-Weizen | 1,07 | 1,04 |1 0,84 | 1,4 
sierter Reward | 1,005 | 0,985 | 1,04 | 1,04 | 0,67 
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In Tabelle 19 sind die Farbstoffmengen und deren Absorption ange- 
geben; unter SchoBzeit ist die Zeit vom Aufgehen bis zum Ahrenschieben 
gemeint. In Tabelle 20 sind die Quotienten der Werte der Absorptionen, 
der Schoßzeit und der Ährenzahl für den Vergleich von Normaltag und 
Kurztag bzw. Jarovisierung in Dauerbelichtung und im Dunkeln zu- 
sammengestellt. 

Wir sehen, daß Chlorophyll a + b nach Normaltagsbehandlung sich 
regelmäßig in größeren Mengen vorfindet als nach Kurztagsbehand- 
lung. Die Jarovisierung bei Dauerbeleuchtung hatte in 3 von 4 Fällen 
eine Vermehrung der Chlorophylle, in einem Falle (Reward Normaltag) 
eine Abnahme zur Folge. In diesem einzigen Falle finden wir auch eine 
Verzögerung des Ährenschiebens infolge der Jarovisierung in Dauer- 
beleuchtung. In diesem wie in den meisten übrigen Fällen entspricht 
einer Vermehrung der Chlorophyllabsorption eine Beschleunigung des 
Ährenschiebens, in 2 Fällen ist trotz Differenzen im Chlorophyligehalt 
kein Unterschied in der Zeit bis zum Ährenschieben zu beobachten 


Tabelle 21. Maikönig. 







































































Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 
Behandlung Reihe Th 

a b x+c a a+b|x+e 
x+c 
1 7,76 | 1,53 | 2,02 | 0,246 | 0,282 | 0,117 | 2,42 
Normaltag, 2 13,06 | 2,53 | 3,30 | 0,354 | 0,405 | 0,139 | 2,91 
nachts Freiland 3 18,71 | 5,51 | 6,56 | 0,413 | 0,494 | 0,169 | 2,92 
4 18,20 | 7,77 | 6,51 | 0,394 | 0,507 | 0,166 | 3,05 
Mittel 2—4 | 16,66 | 5,27 | 5,46 | 0,387 | 0,469 | 0,158 | 2,96 
1 8,03 | 1,71 | 2,06 } 0,252 | 0,294 | 0,117 | 2,50 
Kurztag, 2 10,92 | 2,25 | 2,72 | 0,314 | 0,362 | 0,130 | 2,78 
nachts bei 3° C 3 15,99 | 5,10 | 5,15 | 0,379 | 0,462 | 0,160 | 2,90 
4 17,53 | 8,27 | 5,34 | 0,390 | 0,515 | 0,149 | 3,46 
Mittel 2—4 | 14,81 | 5,21 | 4,40 | 0,361 | 0,445 | 0,146 | 3,05 

Tabelle 22. Boettners Treib. 

Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 
Behandlung Reihe a+b 

a b x+e a a+b] x+e 
x+c 
1 7,20 | 1,61 | 2,03 | 0,233 | 0,271 | 0,118 | 2,30 
Normaltag, 2 5,95 | 1,45 | 3,72 | 0,184 | 0,215 | 0,180 | 1,20 
nachts Freiland 3 15,84 | 5,24 | 6,64 | 0,365 | 0,446 | 0,186 | 2,40 
4 20,21 | 7,73 | 6,75 | 0,424 | 0,531 | 0,163 | 3,27 
Mittel 2—4 | 14,00 | 4,81 | 5,70 | 0,324 | 0,397 | 0,177 | 2,29 
1 8,76 | 2,04 | 2,38 | 0,268 | 0,313 | 0,126 | 2,50 
Kurztag, 2 4,25 | 1,08 | 3,31 | 0,139 | 0,165 | 0,178 | 0,94 
nachts bei 3° C 3 12,09 | 4,52 | 4,90 | 0,305 | 0,410 | 0,168 | 2,45 
4 14,48 | 6,65 | 5,88 | 0,340 | 0,447 | 0,169 | 2,64 
Mittel 2—4 | 10,27 | 4,08 | 4,70 | 0,261 | 0,341 | 0,172 | 2,01 
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gewesen, in keinem Falle aber entspricht einer Vermehrung der Chlor- 
phyllabsorption eine Verzögerung des Ahrenschiebens. 

Die Ergebnisse dieses Abschnittes bestätigen die Schlußfolgerungen 
aus dem vorhergegangenen mit der Einschränkung, daß infolge ver- 
schiedener Vorbelichtung Änderungen im Chlorophyligehalt und seiner 
Absorption auftreten können, ohne daß damit eine solche im Ähren- 
schieben bzw. des Blühbeginns zusammenzugehen braucht. 


IV. Der Einfluß von verschiedener Temperatur auf die Menge der Plastiden- 
farbstoffe und auf Schossen bzw. Kopfbildung bei einigen Salatsorten. 

Zusammen mit den unter Teil 1 beschriebenen Versuchen, bei denen 
die Pflanzen tagsüber im Freien, nachts im Gewächtshaus, also bezüglich 
der Temperatur unter gleichen Bedingungen kultiviert worden waren, 
wurden noch weiter Versuche angesetzt mit Pflanzen, die unter Normal- 
tag, nachts aber im Freiland, und bei 8-Stundentag, nachts jedoch bei 


Tabelle 23. Eisenkopf. 


Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 


Behandlung Reihe arb 
a b x+e a a+b|x+e ÊTe 














1 5,65 | 1,84 | 2,98 | 0,178 | 0,222 | 0,156 | 1,42 

Normaltag, 2 17,73 | 2,54 | 4,58 | 0,426 | 0,469 | 0,153 | 3,05 
nachts Freiland 3 22,60 | 5,17 | 7,15 | 0,458 | 0,535 | 0,169 | 3,16 
4 21,35 | 7,04 | 7,13 | 0,438 | 0,536 | 0,167 | 3,20 


Mittel 2—4 | 20,37 | 4,92 | 6,29 | 0,441 | 0,513 | 0,163 | 3,14 








1 5,25 | 1,64 | 3,06 | 0,168 | 0,216 | 0,163 | 1,38 

Kurztag, 2 13,78 | 3,05 | 4,14 | 0,359 | 0,410 | 0,154 | 2,70 
nachts bei 3°C 3 24,29 | 6,48 | 7,34 | 0,481 | 0,567 | 0,163 | 3,48 
4 22,53 | 6,57 | 7,31 | 0,458 | 0,545 | 0,167 | 3,27 




















Mittel 2—4 | 20,21 | 5,67 | 6,26 | 0,432 | 0,507 | 0,161 | 3,15 


Tabelle 24. Rudolfs Liebling. 















































Menge des Farbstoffs Lichtabsorption 

Behandlung Reihe Sr 
a b x+e a a+b|x+e 

x+c 
1 4,45 | 1,31 | 1,33 | 0,158 | 0,193 | 0,093 | 2,08 
Normaltag, 2 7,69 | 1,61 | 3,05 | 0,235 | 0,271 | 0,152 | 1,79 
nachts Freiland 3 9,73 | 1,83 | 4,61 | 0,269 | 0,304 | 0,154 | 1,97 
4 12,36 | 3,40 | 4,72 | 0,320 | 0,382 | 0,169 | 2,28 
Mittel 2—4 | 9,93 | 2,28 | 4,13 | 0,275 | 0,319 | 0,158 | 2,01 
1 6,18 | 1,33 | 2,16 | 0,206 | 0,236 | 0,128 | 1,84 
K À 2 6,71 | 1,49 | 2,93 | 0,210 | 0,244 | 9,153 | 1,70 
nachts bei 3°C 3 8,94 | 1,48 | 4,61 | 0,252 | 0,282 | 0,188 | 1,52 
4 9,45 | 3,56 . 0,256 | 0,234 | 0,182 | 1,78 
Mittel 2—4 | 8,37 | 2,18 | 4,11 | 0,239 | 0,283 | 0,174 | 1,67 
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Tabelle 25. Normaltag. 




























































































desFarbstoffs|  Lichtabsorption Abweichung 
Sorte Behandlung ® = ae 
a | b [x+e a [otvlx+e bildung 
Direktwirkung: 
Maikönig | nachts Gewächshaus | 6,50 | 1,95] 1,66 | 0,220 | 0,269 | 0,102 | — B 
» Freiland 7,76 | 1,53 | 2,02 | 0,246 | 0,282 | 0,117 | + V 
Boettners » Gewächshaus | 6,60 | 1,81 | 1,73 | 0,218 | 0,262 | 0,106 | — ? 
Treib „ Freiland 7,20 | 1,61 | 2,03 | 0,233 | 0,271 | 0,180 | + ? 
Eisenkopf » Gewächshaus | 6,22 | 1,31 | 2,28 | 0,204 | 0,235 | 0,133 | + V 
» Freiland 5,65 | 1,84 | 2,98 | 0,178 | 0,222 | 0,156 | — B 
Rudolfs » Gewächshaus | 7,71 | 1,46) 1,38 | 0,255 | 0,292 | 0,087 | + V 
Liebling » Freiland 4,45| 1,31 | 1,33 | 0,158 | 0,193 | 0,093 | — B 
Nachwirkung: 
Maikönig | nachts Gewächshaus | 14,95 | 5,54 | 5,08 | 0,358 | 0,448 | 0,157 | — B 
„ Freiland 16,66 | 5,27 | 5,46 | 0,387 | 0,469 | 0,158 | + V 
Boettners » Gewächshaus | 12,89 | 4,49 | 6,06 | 0,280 | 0,369 | 0,179 | — ? 
Treib » Freiland 14,00 | 4,51 | 5,70 | 0,324 | 0,397 | 0,177 |‘ + ? 
Eisenkopf » Gewächshaus | 21,55 | 4,42! 6,18 | 0,443 | 0,525 | 0,160 | + V 
» Freiland 20,37 |4,92| 6,29 | 0,441 | 0,513 | 0,163 | — B 
Rudolfs » Gewächshaus | 9,19 | 2,14} 3,90 | 0,258 | 0,301 | 0,164 | — V 
Liebling „ Freiland 9,93 | 2,28 | 4,13 | 0,275 | 0,319 | 0,158 | + B 
Tabelle 26. Kurztag. 
|Menge des Farbstoffs} Lichtabsorption Abweichung 
Sorte Behandlung a + b Schossen 
a | b Ix+e a [a+p|x+o und Kopfbild 
; Direktwirkung: 
Maikönig | nachts Gewächshaus | 4,85 | 1,55| 1,69 | 0,167 | 0,207 | 0,110 | — ? 
PIE 1 8,03 | 1,71 | 2,06 | 0,252 | 0,294 | 0,117 | + ? 
Boettners » Gewächshaus | 4,80 | 1,48} 1,45 | 0,169 | 0,208 | 0,097 | — W 
Treib 6 + oe 8,76 | 2,04 | 2,38 | 0,268 | 0,313 | 0,126 | + B 
Eisenkopf » Gewächshaus | 4,23 | 1,15| 2,60 | 0,141 | 0,171 | 0,154] — B 
“ T0 5,25 | 1,64] 3,06 | 0,168 | 0,216 | 0,163} + V 
Rudolfs » Gewächshaus | 4,91 | 1,26] 1,65 | 0,172 | 0,205 | 0,106 | — V 
Liebling » 3°C 6,18 | 1,331 2,16 | 0,206 | 0,235 | 0,128 | + B 
Nachwirkung 
Maikönig | nachts Gewächshaus | 13,41 | 4,78] 4,31 | 0,336 | 0,418 | 0,150 | — ? 
u see 14,81 | 5,21 | 4,40 | 0,361 | 0,445 | 0,146 | + ? 
Boettners » Gewächshaus | 11,22 |4,41| 4,95 | 0,281 | 0,348 | 0,164 | + V 
Treib Ré + 10,27 | 4,08 | 4,70 | 0,261 0,341 0,172 | — B 
Eisenkopf » Gewächshaus | 21,13 | 4,99} 6,19 | 0,445 | 0,515 | 0,167 | + B 
» ‘SC 20,21 | 5,67 | 6,26 | 0,432 | 0,507 | 0,161 | — V 
Rudolfs » Gewächshaus | 10,53 | 1,75| 4,47 | 0,273 | 0,316 | 0,141 | + V 
Liebling MORE ae 8,37 | 2,18 | 4,11 | 0,239 | 0,283 | 0,174 | — B 
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Tabelle 27. Schoß- bzw. Kopfbildungsprozente. 
































Kurztag nachts Normaltag nachts 
warm kat | Gewächs- | preilana 
Boettners Treib . . 22. 8. 0 0 100 100 
30. 9. 50 70 100 100 
18. 10. 100 100 100 100 
30. 9. + 18. 10. 75 83 100 100 
Maikônig ..... 22. 8. 0 0 0 0 
30. 9. 0 0 25 25 
18. 10. 0 0 80 60 
30. 9. + 18. 10. 0 0 55,5 45 
Rudolfs Liebling . . 22. 8. 20 9 10 25 
30. 9. 67 100 80 100 
18. 10. 100 100 100 100 
30. 9. + 18. 10. 83,3 100 90 100 
Eisenkopf . . . . . 22. 8. 0 0 0 0 
30. 9. 100 0 33,3 50 
18. 10. 100 100 40 100 
30. 9. + 18. 10. 100 44,4 36,3 75 

















3°C kultiviert wurden. Die in Teil 1 angegebenen allgemeinen Ver- 
suchsbedingungen uud die Zeiten für Aussaat usw. bis zu den Bestim- 
mungen der Farbstoffmengen gelten auch hier. Die Ergebnisse der Mes- 
sungen und Absorptionsberechnungen sind in den Tabellen 21—24 für 
die 4 verschiedenen Salatsorten zusammengestellt. Reihe 1 gibt wieder 
die direkte Wirkung der verschiedenen Behandlung, das Mittel aus den 
Reihen 2—4 deren Nachwirkung an. Um den Vergleich der Wirkung 
verschiedener Temperatur zu erleichtern, sind die Werte aus Teil 1 für 
die Pflanzen, die nachts im Gewächshaus sich befanden, denen aus den 
Tabellen 21—24 in den folgenden Tabellen 25 und 26 gegenübergestellt. 
In den letzten beiden Säulen ist durch ein + oder — Zeichen angegeben, 
ob bei der entsprechenden Nachttemperatur eine relative Vermehrung 
oder Verminderung des Gehaltes an Chlorophyll und dessen Absorption 
eingetreten ist, und durch ein B bzw. V, ob eine Verzögerung oder eine 
Beschleunigung des Schossens (Maikönig und Boettners Treib) bzw. der 
Kopfbildung (Eisenkönig und Rudolfs Liebling) beobachtet wurde. 
In Tabelle 27 sind schließlich die Schoß- und Kopfbildungsprozente wie 
früher in Teil 1 zusammengestellt. 

Da die Behandlung in der Zeit vom 8.7. bis 3. 8. stattfand, ist der 
Unterschied der Nachttemperaturen zwischen Gewächshaus und Frei- 
land nicht allzu groß gewesen. Da im Freiland außer der Temperatur 
noch andere Bedingungen, wie Luftfeuchtigkeit, Luftbewegung u. a. 
gegenüber dem Gewächshaus verändert sind, ist nur bei dem Kurztags- 
versuch, bei dem alle Pflanzen sich nachts im Gewächshaus befanden, 
die einen bei Zimmertemperatur, die anderen bei 3°C, die Temperatur 
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sicher als maBgebender Faktor fiir die auftretenden Unterschiede zu 
betrachten. Wie Tabelle 26 zeigt, tritt bei den mit Kurztag behandelten 
Pflanzen zunächst eindeutig eine Vermehrung des. Chlorophyligehaltes 
bei niedriger Temperatur ein; ım weiteren Verlauf, bei Weiterkultur 
bei höherer Temperatur bleiben diese Unterschiede jedoch nur bei 
Maikönig erhalten, die übrigen Sorten zeigen im Mittel der Reihen 
2—4 sogar einen Überschuß von Chlorophyllen bei den anfangs während 
der Dunkelperiode warm gehaltenen Pflanzen; bei den mit Normaltag 
behandelten Pflanzen zeigt sich anfangs ein Überschuß an Chlorophyll 
bei den im Freiland verdunkelten bei 2 Sorten, die beiden anderen 
Sorten verhalten sich umgekehrt. Bei 3 Sorten bleibt im Mittel der 
Reihen 2—4 dieses Verhältnis auch später erhalten, bei einer kehrt 
es sich um. 

Die Unterschiede in den Schoßprozenten (Tabelle 27, Maikönig 
und Boettners Treib) sind verglichen mit denen, die bei verschiedener 
Belichtung aber gleicher Temperatur erhalten wurden, sehr gering. 
In 2 Fällen wurde kein Unterschied beobachtet. Maikönig kam bei Kurz- 
tag überhaupt nicht zum Schossen, während Boettners Treib bei Normal- 
tag vom 1. Beobachtungstermin an zu 100% geschoßt hatte. In einem 
Falle (Boettn. Tr., Kurztag) fällt die Beschleunigung des Schossens mit 
einer anfänglichen Vermehrung des Chlorophylis und seiner Absorption 
zusammen. Einer Beschleunigung der Kopfbildung entspricht bei 
Eisenkopf eindeutig eine Verminderung des Chlorophyligehaltes, bei 
Rudolfs Liebling besteht keine klare Beziehung zwischen Kopfbildung 
und Chlorophyllmenge. 

Wir sehen also, daß, wenn wir nur die Kurztagsversuche als einwand- 
frei betrachten, durch Änderung der Temperatur während der Dunkel- 
periode zwar eine bestimmte Änderung des Chlorophyligehaltes der 
Blätter veranlaßt wird, daß aber hier einer Vermehrung des Chloro- 
phylls sicher meist nicht eine Beschleunigung des Schossens oder des 
Eintritts der Blühbereitschaft entspricht. Wenn der Eintritt des Schossens 
einfach abhängig wäre von der Menge des Chlorophylis und der Größe 
seines Absorptionswertes, so müßte z. B. bei Maikönig, Kurztag, 3° C, 
am 30.9. und 18. 10. Schossen eingetreten sein, wie ein Vergleich mit 
Maikönig, Normaltag, Gewächshaus, zeigt. Hier könnte die doppelte 
Tageslänge während der Behandlung trotz fast ‚gleicher Chlorophyll- 
menge das Schossen noch begünstigen. Dieser Einwand fällt aber weg 
bei Maikönig, Normaltag, Freiland, der trotz höherer Chlorophylimenge 
am 30.9. gleiche und am 18. 10. verminderte Schoßprozente aufweist. 

Im Gegensatz zu den Ergebnissen der früheren Teile dieser Arbeit 
finden wir also, daß, wenn Änderungen des Chlorophyligehaltes nicht 
durch verschiedene Belichtung, sondern durch andere Einflüsse erzielt 
werden, einer Erhöhung des Chlorophyligehaltes/Flächeneinheit nicht 
eine Beschleunigung des Schossens oder des Eintritts der Blühbereit- 
schaft zu entsprechen braucht. 
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Besprechung der Ergebnisse. 

Die Betrachtung der experimentellen Ergebnisse zeigt, daß Bezie- 
hungen zwischen der Vorbehandlung und dem Verhalten der unter- 
suchten Pflanzen in bezug auf den Gang ihrer Entwicklung und den 
Gehalt der Blätter an Plastidenfarbstoffen zwar in der Regel vorhanden 
sind, daß aber auch Ausnahmen von der Regel vorkommen. 

Die Versuche mit Lactuca, bei denen 3 verschiedene Lichtperioden 
angewandt wurden, sprechen dafür, daß für die Bildung der Chloro- 
phylle eine optimale Tagesperiode vorhanden ist. In den Fällen, wie 
bei den Versuchen mit Soja und Phaseolus, bei denen nur die Wirkung 
zweier Tagesperioden verglichen wurde, konnte sowohl bei normaler 
Tageslänge, wie bei Kurztag eine Vermehrung der Chlorophylle beob- 
achtet werden, oder auch die Mengen waren bei beiden Tageslängen 
gleich. In diesem letzten Falle bestehen die beiden Möglichkeiten, 
daß eine für die Chlorophylibildung optimale Tageslänge zwischen den 
beiden im Versuch gebotenen vorhanden ist, oder daß mit Zunahme der 
Tageslänge die Chlorophyllmenge bis zu einem Maximum ansteigt und 
bei weiterer Verlängerung der Lichtphase gleich bleibt. Die in Teil 4 
beschriebenen Versuche zeigen weiter, daß auch die Temperatur auf die 
Entwicklung der Chlorophylle von Einfluß sein kann. Herabsetzung der 
Temperatur während der Dunkelperiode auf 3°C bedingte eine Ver- 
mehrung des Chlorophyligehaltes. 

Da die Bestimmung der Menge der Plastidenfarbstoffe in den meisten 
Fällen erhebliche Zeit nach Abschluß der Behandlung mit verschiedenen 
Photoperioden erfolgte, handelt es sich bei den besprochenen Beein- 
flussungen der Chlorophyllmenge um Nachwirkungen dieser Behand- 
lungen. Ob zur Zeit der Behandlung die Blätter, deren Chlorophyll- 
gehalt bestimmt wurde, schon angelegt und wie weit sie etwa schon 
entwickelt waren, wurde nicht untersucht. Wir müssen daher mit den 
Möglichkeiten rechnen, daß die verschiedenen Tageslängen bzw. Tempe- 
raturen entweder direkt auf schon vorhandene Blattanlagen wirkten 
oder indirekt, entweder durch Vermittlung schon angelegter Blätter, 
die dann in irgendeiner Weise auf den Vegetationspunkt einwirken 
müßten, oder schließlich durch Vermittlung des Vegetationspunktes 
selbst. Bei der Wirkung der Temperatur auf die Plastidenfarbstoffe 
sind alle 3 Möglichkeiten gleich wahrscheinlich, während bei der Wir- 
kung verschiedener Tageslänge jedenfalls die schon entfalteten Organe 
einer Beeinflussung durch das Tageslicht eher zugänglich sind als die 
von ihnen eingeschlossenen Blattanlagen und Vegetationspunkte. Hier 
würde also die Möglichkeit der indirekten Wirkung durch Vermittlung 
älterer Blätter an Wahrscheinlichkeit gewinnen. 

Die Nachwirkung der photoperiodischen Behandlung ist nach den 
Versuchen mit Lactuca von verschiedener Dauer. Bei Maikönig und 
Boettners Treib sind die Unterschiede im Chlorophyligehalt nach ver- 
schiedener Photoperiode gegenüber den bei der 1. Serie gefundenen zwar 
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später verringert, aber gleichsinnig; bei den anderen beiden Sorten ist 
das nicht der Fall, bei ihnen wirkt also offenbar die Dauer der Licht- 
phase nicht solange nach wie bei den ersten beiden Sorten. Dieser Befund 
würde, je nachdem, welche der oben erwogenen Erklärungen für das 
Zustandekommen der Nachwirkung als richtig erkannt wird, verschieden 
zu erklären sein. Wirkt die verschiedene Tageslänge direkt auf die 
Blattanlagen, so kann die verschiedene Dauer der Nachwirkung einfach 
darauf beruhen, daß die Blätter die in den späteren Reihen des Lactuca- 
Versuches untersucht wurden, zur Zeit der Behandlung schon angelegt 
waren oder nicht. Ist die Wirkung eine indirekte, so wird man an eine 
durch Tätigkeit vorhandener alter Blätter oder des Vegetationspunktes 
erfolgende Bildung von Stoffen denken können, die bei der Chloro- 
phyllbildung in jungen Blattanlagen verbraucht werden und je nach 
ihrer Menge mehr oder weniger lange Zeit ausreichen. Erinnert sei dabei 
an die Beobachtungen RUDOLPHs, nach denen rote — von Chlorophyllen 
und Protochlorophyll absorbierte — Strahlung bei gleicher Intensität 
die Chlorophyllbildung mehr fördert als grüne und blaue, bei welcher die 
konkurrierende Absorption der Carotinoide die durch die Chlorophylle 
bewirkte vermindert. Worauf die sensibilisierende Wirkung der Chloro- 
phylle auf die Bildung derselben bei Belichtung beruht, ist noch un- 
bekannt. Sollten durch ihre Vermittlung Vorstufen des Chlorophylls 
gebildet werden, so bestände die Möglichkeit, daß diese auch jungen 
Organanlagen zugeleitet werden, soweit sie nicht am Ort ihrer Entstehung 
verbraucht werden. 

Diese Überlegung könnte aber nur zur Erklärung dafür beitragen, 
daß, wenn einmal unter Einwirkung einer bestimmten Tagesperiode 
mehr Chlorophyll gebildet worden ist, diese Eigenschaft sich auch auf 
später entstehende Blätter überträgt. Daß, wie bei Lactuca beobachtet 
und auch von LUBIMENKO schon angegeben wurde, es eine optimale 
Tageslänge für die Chlorophyllbildung gibt, spricht dafür, daß bei ihr 
Dunkelreaktionen mitspielen, wie ja auch SCHARFNAGEL und RUDOLPH 
eine Bildung, eventuell Regeneration, von Protochlorophyll im Dunkeln 
beobachtet haben. Damit würde sich die Möglichkeit einer für die 
Chlorophyllbildung optimalen Tageslänge ohne weiteres ergeben, da die 
Dauer der Dunkelperiode zunimmt, wenn die der Lichtperiode ab- 
nimmt und umgekehrt; und da beide in jedenfalls spezifisch verschie- 
denerem Maße für die Chlorophylibildung von Bedeutung sind. 

Die Resultate CAJLAHJANs (1933), nach denen bei Sommergerste 
von Dauerbeleuchtung bis zu 18 Stunden dauernder herab die gleiche 
Chlorophylimenge und bei noch kürzerer abnehmende Mengen gefunden 
wurden, zeigen, daß in diesem Falle die Einschaltung einer Dunkel- 
periode für das Erreichen einer maximalen Chlorophylimenge nicht er- 
forderlich ist. Diese Versuche wurden bei künstlichem Licht (100 Watt, 
? Entf.), also geringerer Strahlungsintensität als sie Tageslicht bietet, 
ausgeführt. Da Chlorophyll auch bei Dauerbelichtung ausgebildet wird, 
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laufen die zur Bildung von Vorstufen fiihrenden, vom Licht unabhangigen 
„Dunkelreaktionen“ auch bei Gegenwart von Licht ab. Wenn von 
einer bestimmten Dauer der Belichtung ab die Menge des gebildeten 
Chlorophylls nur von der Intensität der Belichtung abhängt, so kann 
bei geringeren Intensitäten das Ausmaß der während der Belichtung 
sich abspielenden Dunkelreaktionen zur Erreichung der für diese In- 
tensitäten maximalen Chlorophylimenge genügen. Hier wäre die Strah- 
lungsintensität begrenzender Faktor für die entstehende Chlorophyll- 
menge, bei Auftreten einer optimalen Tageslänge bei Tageslicht die 
Menge der in der Dunkelperiode entstandenen Chlorophyllvorstufen. 
Die Befunde von LUBIMENKO und ZsEGLOWA und von SHIRLEY, nach 
denen es für die Chlorophylibildung bei Dauerbelichtung eine optimale 
Strahlungsintensität gibt, sind hiernach nicht ohne weiteres erklärbar. 
Der Abfall nach höchsten Intensitäten könnte auf Nebenwirkungen, 
wie Erhitzung durch infrarote Strahlen, die bei diesen Versuchen mit 
künstlichem Licht nicht abgefiltert wurden, beruhen. 

Die Änderung des Chlorophyligehaltes pro Flächeneinheit kann 
naturgemäß auf verschiedene Weise zustande kommen, durch Erhöhung 
der Konzentration im Plastiden und durch Vermehrung oder Vergröße- 
rung der Plastiden. Untersuchungen in dieser Richtung sind vorbereitet, 
aber noch nicht zum Abschluß gekommen. 

Die Carotinoide folgen in Zu- oder Abnahme ihrer Menge meistens den 
Chlorophyllen, aber manchmal verhalten sie sich auch entgegengesetzt. 
Wenn, wie bei jungen Pflanzen von 3 Lactucasorten bei der Behandlung, 
die eine maximale Chlorophyllmenge bedingt, minimale Carotinoidmengen 
auftreten, während bei älteren Pflanzen sich beiderlei Plastidenfarbstoffe 
etwa gleich verhalten, wird man an die genetischen Beziehungen erinnert. 
die RuDoLPH für Carotinoide und Chlorophylle vermutet, und damit 
wäre für diese Fälle auch deren gegensätzliches Verhalten erklärt. 

Die Erörterungen der Ergebnisse über das Verhalten der Chlorophylle 
auf verschiedene Vorbehandlungen zeigen noch deren Unvollkommenheit, 
regen aber zu eingehenderer Behandlung verschiedener Fragen an. 

Die vorliegenden Untersuchungen haben nun weiter ergeben, daß 
zwischen der Wirkung der Photoperiode auf die Chlorophyllmenge 
und die damit zusammenhängende Strahlungsabsorption einerseits und 
den zum Blühen führenden Entwicklungsvorgängen andererseits in den 
meisten Fällen die Beziehung besteht, daß die Tageslänge, welche ver- 
glichen mit einer anderen zu einer Vermehrung der Chlorophyllmenge 
und einer Erhöhung der Absorption durch das Chlorophyll führt, zugleich 
eine Beschleunigung des Eintritts der Blühbereitschaft veranlaßt. 
Eine Ausnahme bildeten Sorte 7 von Phaseolus (Genfer Markt), bei der 
die Absorption bei Langtag etwas größer war als bei Kurztag, die Blüh- 
zeit bei Kurztag jedoch etwas kürzer als bei Langtag, und die Langtagsoja- 
sorte Mandarin, die bei Normaltag zeitiger blühte als bei Kurztag, aber 
bei Kurztag mehr Chlorophyll bildete als bei Normaltag. Im übrigen 
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ist es aber besonders bemerkenswert, daß Langtagssorten bei Langtag, 
Kurztagsorten bei Kurztag höhere Chlorophyllabsorption zeigten, tag- 
neutrale keine Unterschiede aufwiesen. Interessant ist auch das Ver- 
halten der Sorte „graugelbe Industriesoja von Wichmann“, die in einem 
Versuch sich fast tagneutral verhielt und gleichzeitig kaum Unter- 
schiede in der Chlorophyllabsorption zeigte, im anderen Versuch deutlich 
als Kurztagspflanze reagierte und auch nach Kurztagsbehandlung einen 
deutlichen Überschuß an Chlorophyll aufwies. 

Die im 4. Teil beschriebenen Versuche mit Lactuca zeigten allerdings, 
daß nicht etwa höherer Chlorphyligehalt der Blätter mit einer Beschleuni- 
gung des Schossens zusammenfällt. Es scheint danach darauf anzu- 
kommen, wie der höhere Chlorophyligehalt zustande kommt. Ist er 
bedingt durch eine bestimmte Photoperiode, so ist er fast ausnahmslos 
mit einer bestimmten photoperiodischen Reaktion bezüglich der Schoß- 
oder Blühzeit verbunden. 

Es kann sich hierbei natürlich um eine Parallelerscheinung handeln, 
aber beide Erscheinungen müßten doch insofern miteinander verknüpft 
sein, als sie beide auf die gleiche Ursache zurückgingen. Die schon in der 
Einleitung erwähnten Befunde Rasumows, nach denen nur rote Strahlen 
photoperiodisch wirksam sind, sprechen jedoch für eine kausale Be- 
ziehung derart, daß die verschiedene Tagesperiode zunächst auf die 
Bildung der Chlorophylle einwirkt und durch Vermittlung der Strahlen- 
absorption die photoperiodische Reaktion ausgelöst wird. Wenn blaues 
Licht wie Dunkelheit wirkt, ist die Annahme, daß die Tagesperiode infolge 
Strahlenabsorption durch den Vegetationspunkt oder ganz junge, noch 
nicht ergrünte Blattanlagen wirkt, wenig wahrscheinlich; bei der Deckung 
der Knospen durch ergrünte Blätter sollte dann grünes Licht — bei 
etwaiger Absorption durch Protochlorophyll oder Spuren von Chloro- 
phyllen — oder blaues Licht — bei Absorption durch Carotinoide — 
am wirksamsten sein. Die Befunde Rasumows lassen es danach als 
wahrscheinlich erscheinen, daB die photoperiodische Reaktion durch 
Vermittlung Strahlen absorbierender ergriinter Blatter zustande kommt. 

Die vorliegenden Untersuchungen sind zum großen Teil insofern 
mangelhaft, als die Messungen meistens nach Beginn des Schossens 
bzw. Blühens ausgeführt wurden. Nur die Lactuca-Versuche sind in 
dieser Beziehung befriedigend. Eine kausale Beziehung derart, daß eine 
Erhöhung der Chlorophyllabsorption in Blättern, die natürlich vor der 
Anlage der Blüten bzw. vor Beginn des Schossens schon vorhanden sein 
müßten, eine Beschleunigung des Schossens oder Blühens zur Folge hat, 
würde also nur unter der Bedingung möglich sein, daß sich diese Blätter 
bezüglich ihres Chlorophyligehaltes ebenso verhalten wie diejenigen, 
an denen später die Messungen ausgeführt wurden. Die Ergebnisse mit 
Maikönig und Boettners Treib sprechen dafür, andere dagegen, und 
Beobachtungen, die bei den im Abschnitt 2 beschriebenen Versuchen 
gemacht wurden, daß nämlich die unter Kurztagbehandlung stehenden 
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Pflanzen nach Beginn der Behandlung zunächst heller grün erschienen als 
die unter Normaltag, mahnen zur Vorsicht, obwohl es sich dabei vielleicht 
nur um schnell vorübergehende Etiolementserscheinungen gehandelt hat. 

Wenn auch nach den Lactuca-Versuchen eine kausale Beziehung 
zwischen Chlorophyligehalt und photoperiodischer Reaktion möglich 
erscheint, so ist sie nach den Versuchen mit Soja und Phaseolus noch 
zweifelhaft, und erst Untersuchungen, bei denen die Chlorophylimes- 
sungen zeitig genug, d. h. vor Auftreten der ersten Blütenanlagen aus- 
geführt werden, würden eine Stellungnahme zu dieser Frage zulassen. 

Sofern, wie bei den Zactuca-Versuchen, die Möglichkeit einer kausalen 
Beziehung zwischen Chlorophylivermehrung in jungen Blättern und 
einer Beschleunigung der Blütenentwicklung zugegeben werden kann, 
entsteht weiter die Frage, wie diese kausale Beziehung zustande kommen 
kann. Blüten fallen fast ausnahmslos durch Mangel an Chlorophyll 
auf; in Blütenregionen der Pflanzen kommt es häufig zur Entwicklung 
von Achselknospen zu Blüten auf Kosten der Tragblätter, die ver- 
kümmern und zuweilen gar nicht angelegt werden. Wir können also 
bei Blütenbildung eine Neigung zur Verminderung des Chlorophyll- 
gehaltes der an der Blütenachse befindlichen Blattgebilde und der 
Zunahme des Streckungswachstums an sonst gestaucht bleibenden oder 
kaum differenzierten Achsen beobachten. 

Man könnte daran denken, daß die Bildung von Chlorophyll in den 
einen Organen allmählich die in später sich entwickelnden korrelativ 
hemmen würde. Aus der Tatsache jedoch, daß eine nach bestimmter 
Photoperiode auftretende Vermehrung des Chlorophylls, wie die beiden 
photoperiodisch reagierenden Lactucasorten zeigen, lange Zeit nach- 
wirkt in dem Sinne, daß später angelegte Blätter auch höheren Chloro- 
phyligehalt aufweisen, und zwar noch während der Schoß- und Blühzeit, 
ist eher zu erwarten, daß bei der Behandlung, die höheren Chlorophyll- 
gehalt bedingt, später als sonst Organe mit Chlorophyllmangel entstehen. 
Statt Blühbeschleunigung sollte man eher Blühverzögerung erwarten. 

Die Vermehrung und Streckung von Achsen in blühenden Pflanzen- 
partien läßt an Agentien denken, dieein Streckungswachstum begünstigen. 
Aus der Arbeit von Navez (1933) wissen wir, daß bestrahlte Lupinus- 
keimlinge mehr Wuchsstoff in den Sproßspitzen aufweisen als ver- 
dunkelte. Das gleiche zeigten THIMANN und Sxooe (1934) für Vicia 
Faba. Ihre Zuwachsmessungen an entblätterten und von Knospen 
befreiten Stengeln zeigen, daß die Belichtung der Stengel eine Be- 
schleunigung des Wachstums verglichen mit verdunkelten nach sich 
zieht; die Wachstumsgeschwindigkeit ist fast ebenso groß wie bei Dar- 
bietung von 800—1600 AE. Rhizopin im Licht, während Rhizopin 
im Dunkeln noch wesentlich stärker wirkt. Licht kann also einerseits 
zur Wuchsstoffbildung beitragen, andererseits Wuchsstoff zerstören 
oder unwirksam machen. Wahrscheinlich sind bei diesen gegensätz- 
lichen Wirkungen verschiedene Spektralbezirke des bisher immer nur 
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verwendeten weißen Lichtes beteiligt. Zahlreiche mit den photoperiodi- 
schen Erscheinungen zusammenhängende Untersuchungen zeigen, daß 
Bestrahlung mit blauem Licht eine Verarmung der bestrahlten Gewebe 
an Wuchsstoff zur Folge hat. 

Wuchsstoff wurde von THIMANN und Sxooe auch in Blättern nach- 
gewiesen, im jüngsten Blatt von Vicia Faba etwa !/, von dem in der End- 
knospe vorhandenen Betrag, in älteren Blättern mit zunehmendem 
Alter immer weniger. Das spricht nicht für Bildung von Wuchsstoff 
selbst in älteren Blättern. Die Untersuchungen von LarBACH und MAYER 
(1935) zeigen eine Abnahme des Wuchsstoffes bei Helianthus und Zea 
Mays bis etwa 5 Wochen nach der Keimung und mit Beginn der Blüten- 
bildung oder bei Helianthus vor allem nach der Befruchtung eine Zu- 
nahme des Wuchsstoffes. In ruhenden Achselknospen der Primär- 
blätter von Vicia Faba fanden THIMANN und Sxkooe keinen Wuchsstoff. 
Bei Austreiben nach Dekapitieren des Endknospe trat in beiden Achsel- 
knospen je etwa die Hälfte der Auxinmenge auf, die in der Endknospe 
nachzuweisen gewesen war. Alle diese Versuche sprechen dafür, wie 
THIMANN und SxKooe sagen, daß die Wuchsstoffproduktion an aktiv 
wachsende, junge Organe gebunden ist. Der zuletzt besprochene Ver- 
such erweckt aber den Eindruck, daß der Endknospe wie den beiden 
Seitenknospen gleiche Mengen irgendwelchen Materials zufließen, die 
zur Bildung des Wuchsstoffes in den allein dazu befähigten jungen, 
wachsenden Organen Verwendung finden, ein Gedanke, den schon Poni 
(1935) ausgesprochen hat. Wenn THIMANN und SKooG weiter finden, 
daß das Austreiben der Seitenknospen nach Dekapitieren durch Auf- 
bringen von Wuchsstoff auf die Schnittfläche verhindert wird, so ist 
es wenig glaubhaft, daß die Zuleitung von Wuchsstoff zu den Seiten- 
knospen etwa deren Austreiben verhindert. Die Beobachtungen der 
beiden Forscher wären erklärt, wenn die Wanderung des Bildungs- 
materials für Auxin nur entgegen dem Gefälle des Auxins erfolgte. 
Bei beschränkter verfügbarer Menge des Bildungsmaterials würde es 
nur für die Entwicklung eines Teiles der angelegten Knospen ausreichen 
und lediglich den in der Entwicklung vorausgeeilten zugeführt und dort 
zur Bildung von Auxin verbraucht werden. Die Zahl der austreibenden 
Knospen könnte danach u. a. von der Menge des zur Verfügung stehenden 
Bildungsmaterials für Auxin abhängen. 

Da Auxin in unverletzten! Organen vermutlich nur basipetal ge- 
leitet wird, blaues Licht eine Verarmung der bestrahlten Gewebe an 
Auxin zur Folge hat, Bestrahlung mit weißem Licht aber zu einer Ver- 
mehrung von Wuchsstoff in den Knospen führt, wird vermutet, daß 
hierbei — wahrscheinlich durch Wirkung roter Strahlen, also in er- 
grünten Organen — Bildungsmaterial für Auxin entsteht und entgegen- 
gesetzt zum Wuchsstoffstrom zu den Sproßspitzen geleitet wird. Damit 
würde sich auch die Möglichkeit ergeben, daß mit erhöhter Chlorophyll- 


1 Bezüglich verletzter Organe vgl. LarBacH und FıscHnicH 1936. 
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absorption eine Vermehrung von Auxinbildungsmaterial und damit ver- 
mehrtes Austreiben ruhender Knospen verbunden ist. Daß sich diese 
Knospen zu Blüten entwickeln, würde jedoch vorläufig nicht zu ver- 
stehen sein. 

Eine Schwierigkeit für die Auswertung der in dieser Arbeit erhaltenen 
Ergebnisse sei zum Schluß noch besonders hervorgehoben, nämlich daß 
mit der Beschleunigung des Schossens und Blühens eine Erhöhung der 
Chlorophyllabsorption durch die Flächeneinheit verbunden zu sein pflegt. 
Bei den Versuchen mit Soja und Phaseolus waren jedoch die Pflanzen 
bei Langtag von höherem Wuchs und besaßen wesentlich größere Blätter. 
Bei Kurztagssorten würde die Beschleunigung des Blühens mit einer 
Verminderung der Strahlenabsorption durch die Gesamtfläche der 
Blätter verbunden sein, bei den Langtags-Bohnensorten mit einer Ver- 
mehrung derselben. 

Weitere Untersuchungen müssen zeigen, ob die Blattflächen der 
unter Normal- und Kurztag-kultivierten Pflanzen schon so verschieden 
sind, ehe die Blüten angelegt werden, also ihre Entwicklung noch beein- 
flußt werden kann. Für Beantwortung der Frage, ob für die Entwicklung 
von Blütenknospen ein Überschuß von Auxin oder von Vorstufen des- 
selben zur Verfügung steht, würde weiter die Kenntnis des Bedarfs der 
wachsenden Blätter selbst an Auxin erforderlich sein. Wird zur Bildung 
großer Blätter mehr Auxin verbraucht als zur Bildung kleiner Blätter, 
so würde die Bilanz bei den kleinblätterigen, mit Kurztag vorbehandelten 
Pflanzen zugunsten eines Auxinüberschusses verschoben sein. 

Wir müssen die Erörterung der Ergebnisse über die Beziehung 
zwischen Chlorcphyllabsorption und photoperiodischem Verhalten, die 
an sich nach Rasumov unbedingt vorhanden sein müssen, mit der Fest- 
stellung schließen, daß zwar Regeln entdeckt wurden, die aber nicht 
ausnahmslos gelten, und deren Deutung noch Schwierigkeiten macht. 
Die vorliegenden Untersuchungen waren extensiv, sie stellten einen 
ersten Versuch dar, über das erste Glied in der Kette der Ereignisse die 
zu einer photoperiodischen Reaktion führen, über die Strahlenabsorption, 
dem Problem näher zu kommen und bieten sachliches und gedankliches 
Material zu weiteren intensiveren Forschungen. 


Zusammenfassung. 

1. Die molaren Extinktionskoeffizienten von Athylchlorophyllid a, 
ß-Carotin und Lutein wurden nach reinsten Präparaten mit dem Spektral- 
photometer nach K6nic-MarTEns für die Wellenlängenbereiche 680 
bis 420 bzw. 570—430 uu bestimmt. Die von uns gefundenen Werte 
sind bei den Extinktionsmaxima etwas höher als die nach den Angaben 
von ZSCHEILE und Mitarbeitern errechneten. Der Verlauf der Extinktions- 
kurven stimmt gut überein. 

2. Die Menge von Chlorophyll a, Chlorophyll b und, da die Caroti- 
noide nicht getrennt bestimmt werden konnten, die Menge von deren 
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Summe (x+c) wurde nach verschiedener photoperiodischer Vor- 
behandlung bzw. Temperaturwirkung im Keimstadium für Blatter ver- 
schiedener Sorten von Lactuca sativa, Soja hispida, Phaseolus vulgaris 
und Triticum bestimmt. Der Weizen war vor der Aussaat bei Dauer- 
beleuchtung oder im Dunkeln jarovisiert worden. 

3. Die durch die Chlorophylle einerseits und die Carotinoide anderer- 
seits bewirkte Strahlungsabsorption wurde fiir Sonnenstrahlung und 
unter der Voraussetzung, daB die Absorption durch die Plastidenfarb- 
stoffe in der lebenden Pflanze von der in Ather qualitativ und quanti- 
tativ nicht wesentlich abweiche, angenähert berechnet. 

4. Die Tageslänge war in den meisten Fällen von Einfluß auf den 
Farbstoffgehalt der Blätter und damit auf die Strahlungsabsorption 
durch Chlorophylle bzw. Carotinoide. 

5. Bezüglich. der Carotinoide waren keine allgemeineren Gesetz-. 
mäßigkeiten festzustellen. 

6. Für die Entwicklung der Chlorophylle besteht bei Lactuca eine 
wahrscheinlich zwischen 16 und 24 Stunden liegende optimale Tages- 
länge; doch ist bei einer Sorte auch mit der Möglichkeit zu rechnen, 
daß mit zunehmender Tageslänge der Chlorophyligehalt bis zu einem 
Maximum ansteigt und bei weiterer Verlängerung des Tages gleichbleibt. 

7. Fast durchgängig wurde gefunden, daß die photoperiodische 
Nachwirkung auf den Chlorophyligehalt und die durch ihn bewirkte 
Strahlungsabsorption einerseits mit dem Eintritt des Schossens (Lactuca), 
Ährenschiebens (Triticum) und Blühens (Soja und Phaseolus) anderer- 
seits insofern in Zusammenhang stand, als einer Erhöhung des Chloro- 
phyligehaltes und der Absorption eine Beschleunigung des Blühens oder 
der dem Blühen vorangehenden Entwicklungsvorgänge entsprach. Kurz- 
tagssorten zeigten daher bei 8-Stundentag den höchsten Chlorophyll- 
gehalt bzw. höchste Absorption durch die Chlorophylle, Langtagsorten 
bei Normaltag (etwa 16 Stunden), tagneutrale keinen Unterschied in 
der Chlorophyllabsorption. Nur eine von 10 Phaseolussorten und eine 
von 9 Sojasorten verhielten sich anders, besonders auffallend die Soja- 
langtagssorte „Mandarin“, die bei Kurztagbehandlung höchste Chloro- 
phyllabsorption aufwies. Bei der Kurztagbohnensorte „Genfer Markt“ 
war bei Kurztag zwar der Chlorophyligehalt etwas größer, aber die 
Chlorophyllabsorption war bei Kurztag und Normaltag fast gleich groß. 

8. Die unter 7. angegebenen Zusammenhänge gelten für den Chloro- 
phyligehalt bzw. die Chlorophyllabsorption der Flächeneinheit. Da bei 
Soja und Phaseolus die Blattfläche bei Langtag größer war als bei Kurz- 
tag, war im ersten Falle die Gesamtchlorophyllmenge bzw. -Absorption 
größer als im zweiten unabhängig vom photoperiodischen Verhalten. 

9. Durch stark erniedrigte Temperatur während der Dunkelperiode 
wurde der Chlorophyligehalt der Lactucasorten erhöht, doch entsprach 
dieser nicht durch Strahlungswirkung zustande gekommenen Erhöhung 
keine Verfrühung des Schossens. 
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10. Wie die Nachwirkungen der Photoperiode und Temperatur auf 
den Chlorophyligehalt zustande kommen, blieb noch ungeklart, einige 
Möglichkeiten werden erörtert. 

11. Eine Kausalbeziehung zwischen Chlorophyllabsorption der Blätter 
und dem photoperiodischen Verhalten der verschiedenen Sorten könnte 
auf Grund der vorliegenden Versuchsergebuisse höchstens bei Lactuca 
angenommen werden, da bei Soja, Phaseolus und Triticum die Be- 
stimmungen der Plastidenfarbstoffe kurz vor oder auch erst nach Ein- 
tritt des Blühens vorgenommen wurden. Da die Befunde Rasumovs 
zu der Annahme zwingen, daß Farbstoffe, welche rote, photoperiodisch 
allein wirksame Strahlen absorbieren, also Chlorophylle und allenfalls 
Protochlorophyll, bei der photoperiodischen Wirkung beteiligt sind, 
werden einige Möglichkeiten für das Zustandekommen einer Kausal- 
beziehung zwischen Chlorophyllabsorption und Blühzeit erörtert. 

Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1934—1936 auf Anregung von 
Herrn Prof. Dr. W. RUHLAND ausgeführt. Ihm und Herrn Prof. Dr. F. BACHMANN 
bin ich für zahlreiche Ratschläge zu Dank verpflichtet. Auch der Deutschen Akademie, 
die meine Studien in Deutschland durch Gewährung eines Stipendiums ermöglicht 
hat und der Deutschen Forschungsgemeinschaft (R. A. G. I Pflanzenbau), aus deren 
Mitteln die Arbeit unterstützt wurde, sei mein ergebenster Dank ausgesprochen. 
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UBER DEN GRANABAU DER PLASTIDEN. 


Von 
LOTHAR GEITLER 
(Wien). 
Mit 1 Textabbildung (11 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 28. Dezember 1936.) 


Nachdem in den letzten Jahren über den Feinbau der Plastiden 
mehrere Untersuchungen erschienen sind, deren Verfasser die Grana- 
lehre von SCHIMPER und MEYER als irrig ansahen, sind nun zu gleicher 
Zeit und unabhängig voneinander sichere Bestätigungen dafür ge- 
wonnen worden, daß die Plastiden der höheren Pflanzen tatsächlich 
nicht homogen sind, sondern in ihrem Stroma distinkte, gefärbte Körper, 
die „Grana‘“, eingelagert haben, und dies auch bei völliger Lebensfrische. 
Die gründlichste Darstellung, die jeden Zweifel ausschließt, ist die von 
Hertz (hier die übrige Literatur; vgl. auch Küster, S. 288). Herz hat 
außerdem erkannt, daß die Grana nicht kugelförmig sind, wie die anderen 
Untersucher meinten, sondern + parallel zur Oberfläche der Plastiden aus- 
gerichtete Scheiben darstellen. Schließlich konnte Herrz in mehreren Fäl- 
len zeigen, daß allein die Grana gefärbt sind, das Stroma aber farblos ist. 

Ich selbst habe einige Beobachtungstatsachen zu diesem wieder 
aktuellen Gegenstand gesammelt, und es scheint nützlich, sie nunmehr 
mitzuteilen. Das vitale Vorhandensein der Grana bei Moosen, Farnen 
und Blütenpflanzen war mir nicht zweifelhaft; in vielen Fällen sind 
sie ja so auffallend, daß man ihr Erkennen von Anfängern in einem 
Mikroskopierkurs verlangen kann; ihre Unterscheidung von Stärke- 
körnern und die Feststellung der normalen Lebendigkeit der unter- 
suchten Zelle (Plasmaströmung, Chondriosomen, Kernstruktur) ist bei 
genügender Erfahrung auch nicht allzu schwierig. Eine andere Frage 
war es jedoch, wie sich die Algenchromatophoren verhalten, für die selbst 
SCHIMPER ein homogenes Aussehen angibt, und für die noch kein Be- 
obachter sicher vitale, mit dem Granabau der höheren Pflanzen gleich- 
zusetzende Strukturen gesehen hat (vgl. neuerdings CHADEFAUD, der im 
Rahmen seiner eingehenden Untersuchungen der Algenchromatophoren 
ihre Homogenität mit Nachdruck hervorhebt). 

Die scheinbare Homogenität der Algenchromatophoren ist deshalb 
auffallend und verdient nähere Betrachtung, weil es von vornherein 
nicht glaubhaft ist, daß diese ,,Elementargebilde“ in den verschiedenen 
Pflanzengruppen grundsätzlich verschieden gebaut sind. Geht man 
von der Voraussetzung aus, daß die Plastiden der Protisten gleich 
wie die der Metaphyten gebaut sind, so ergeben sich folgende Deutungs- 
möglichkeiten des homogenen Aussehens: die Grana sind submikro- 
skopisch klein — die nächstliegende Annahme —, oder sie unter- 
scheiden sich in ihrer Lichtbrechung und Färbung nicht merklich vom 
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umgebenden Stroma. Bevor zu diesen Fragen Stellung genommen werden 
kann, seien Beobachtungen an den Chloroplasten eines Mooses mitgeteilt, 
die im Zusammenhang mit den bei Closterium zu schildernden Bau- 
eigentiimlichkeiten von Interesse sind. 

Bei Catharinaea undulata sind in Pflanzen mit heranwachsenden 
Sporogonen aus im Herbst aufgestellten Zimmerkulturen die Chloro- 
plasten der Lamina ausgewachsener Blättchen überaus deutlich struk- 
turiert. In manchen Blättchen werden die Chloroplasten sehr groß und 
nehmen + gelappte Formen an; sie zeigen dann die in Abb. 1 c—f dar- 
gestellte Struktur. Dieser mir bisher unter der vorgefaßten Meinung 
kugeliger Grana unverständlich gebliebene Bau findet seine Erklärung 
durch Hertz’ Nachweis der Scheibenform der Grana. Tatsächlich kann man 
sich an günstig liegenden, stärkelosen Chloroplasten eindeutig davon über- 
zeugen, daß Scheiben vorhanden sind, die stärker gefärbt und stärker 
lichtbrechend als das Stroma sind (ob das Stroma farblos ist, läßt sich 
nicht entscheiden). Im Unterschied zu den von Hertz untersuchten 
Chloroplasten liegen die Scheiben an den Rändern bzw. in den Lappen 
radial ausgerichtet; nur in der Mitte sind sie + parallel zur Oberfläche 
orientiert. Diese Anordnung findet sich in völlig gesunden Zellen un- 
beschädigter Blättchen und hat nichts mit der bekannten pathologischen 
Streifung zu tun, die nach Hertz’ Vermutung durch ein Umkippen der 
ursprünglich parallel zur Oberfläche liegenden Scheiben zustande kommt 
(aus einem Umkippen könnte sich auch nicht die geschilderte Struktur 
ergeben). Im übrigen finden sich alle Übergänge zu ungelappten flachen 
oder fast kugeligen Chloroplasten, in welchen die Scheiben parallel 
zur Oberfläche liegen, wie dies Hertz angibt (Abb. la, b). Das Verhalten 
der Chloroplasten von Catharinaea undulata zeigt also, daß in komplizierter 
geformten Plastiden die Scheiben in verschiedenen Teilen einer Plastide 
verschieden angeordnet sein können, und dies vital!. 

Um einen Vergleich des Feinbaues der Algenplastiden mit dem der 
höheren Pflanzen durchzuführen, lag es nahe, äußerlich ähnlich ge- 
staltete (,,chlorophyllkornartige‘‘) Algenchromatophoren zunächst zu 
untersuchen. Anläßlich meiner Untersuchungen der spermatogenen 
Teilungen von Nitella mucronata konnte ich feststellen, daß die stärkelosen 
Chloroplasten in jungen, noch nicht entfalteten, aber bereits ergrünten 
Ästen vital (normale Plasmastrémung!) deutlichen Granabau be- 
sitzen. Nach dem Erscheinen der Untersuchungen von Herrz habe ich 
dieses Ergebnis an Chara sp. nachgeprüft. Die Chloroplasten junger 
Äste zeigen auch hier ganz einwandfrei Granabau. Die Grana sind 
Scheiben und sind in gleicher Weise wie bei den Metaphyten angeordnet 
(Abb. 1g,h). Die Profilansichten der Scheiben lassen sich klar in 
Plastiden erkennen, die in Zellen mit dichter Lagerung auf der Kante 
stehen. Die Struktur ist so deutlich, daß sie bei richtiger Beleuchtung 


1 Wenn auch anscheinend nur unter bestimmten physiologischen Bedingungen! 
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(Punktlichtlampe) auch in weiBem Licht nicht zu iibersehen ist; ob 
das Stroma farblos ist, läßt sich jedoch nicht entscheiden. Damit ist 
zum ersten Male für Algenchromatophoren das Vorhandensein von Grana in 
Gestalt stärker lichtbrechender, gefärbter Scheiben im Leben nachgewiesen. 

Viel schwieriger ist der Nachweis von Grana in den Chromatophoren 
von Closterium. Gerade für die riesenhaften, kompliziert gebauten und 
den Plastiden der Metaphyten äußerlich so unähnlichen Chromatophoren 
Der desmidiaceen ist aber die Feststellung einer grundsätzlich gleichen 
Struktur von besonderem Interesse. Einen Hinweis auf die Inhomogenität 
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Abb. 1. a—f. Catharinaea undulata; a, b Chloroplasten in Flächen- und Seitenansicht aus 

der Kapselwand, c—f aus der Blattlamina (zum Teil mit sehr ungleich groBen Grana), 

g, h Chloroplasten aus jungen Astzellen von Chara sp. in verschiedenen Ansichten, i—k 

Closterium Leibleinii, i Aufsicht auf eine Leiste, j ebenso, mit anschließendem Flächenbild, 
k schräge Ansicht des Leistenrandes (vgl. den Text). 
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dieser Chromatophoren bot die Tatsache, daB die Chromatophorenleisten 
groBzelliger Arten (Ehrenbergii, lunula, Leibleinii) bei Draufsicht von 
oben bzw. im optischen Längsschnitt gestreift erscheinen (Abb. li). 
Streifungen wurden zwar bereits mehrmals festgestellt, jedoch für patho- 
logische Veränderungen gehalten (vgl. Küster, 8.289). Tatsächlich 
wird die Streifung in den Leisten der Closteriwm-Chromatophoren in 
Zellen, die durch Druck oder schwache Erwärmung leicht geschädigt 
wurden, viel auffallender. Die Streifung läßt sich jedoch auch in lebens- 
frischen Zellen beobachten; sichere Kennzeichen der Vitalität bilden die 
charakteristische Plasmaströmung und das Aussehen des Kerns und der 
Plasmabrücke. 

Als geeignetstes Objekt für eine nähere Untersuchung erwiesen sich 
Zellen von Closterium Leibleinii, die im Standortswasser während der 
Wintermonate schattig im Zimmer standen; hierbei wird die Stroma- 
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stärke fast ganz abgebaut, und die schön grünen Chromatophoren werden 
außerordentlich durchsichtig 1. 

In den Cliromatophorenleisten erkennt man mit bester Optik (Zeiß 
Apo 40, Binok., Punktlichtlampe) schon im weißen Licht die erwähnte 
Streifung. In manchen Zellen lassen sich die Streifen an einzelnen 
Stellen, vor allem oberhalb des Kerns, in kurze Striche auflösen (Abb. 1j). 
Besser gelingt dies in monochromatischem grünem Licht, in welchem 
sich die Striche dank ihrer stärkeren Lichtbrechung scharf vom Stroma 
abheben (monochromatisches blaues Licht durchleuchtet. den dicken 
Chromatophor an diesen Stellen zu wenig und ist daher unbrauchbar). Die 
Vermutung, daß die Streifen in Wirklichkeit nichts anderes sind als die 
Profilansichten in Reihen liegender Chlorophyllscheiben, gewinnt dadurch 
an Wahrscheinlichkeit ?. 

Der Beweis, daß die ‚Striche‘ die Kantenansichten von Scheiben 
sind, kann erbracht werden, wenn bei Betrachtung einer Leiste von 
der Fläche die Scheiben von der Breitseite aus sichtbar werden. Daß 
solche Beobachtungen nur unter besonderen günstigen Umständen und 
mit großer Mühe gelingen können, folgt daraus, daß 1. die Scheiben 
sehr klein sind (0,3—0,4 u; sie befinden sich also an der Grenze der 
Sichtbarkeit), daß sie 2. zu vielen übereinander liegen, wie aus dem 
optischen Schnitt durch die Leiste sich ergibt, und daß 3. ihre — wenn 
auch leichte — Neigung zur Oberfläche ihrer distinkten Abbildung 
nicht günstig ist. Tatsächlich sehen die meisten von der Fläche- be- 
trachteten Leisten ganz homogen aus. In einem größeren Material gelingt 
es aber, Zellen zu finden, deren Flächenbild der Leisten den gleichen Bau 
wie die Chloroplasten der höheren Pflanzen oder der Characeen erkennen 
läßt, also ziemlich regelmäßig angeordnete, dunkler gefärbte Grana zeigt 
(Abb. 1j). Diesen Bau sieht man deutlich nur in blauem oder grünem 
Licht, in weißem Licht ist bloß ein gewisses ‚„unruhiges“ Aussehen 
vorhanden. Etwas deutlicher wird die Struktur des Flächenbildes in 
manchen Zellen, die leicht geschädigt sind, was sich am besten durch 
sekundenlanges Auflegen des Präparates auf eine Heizplatte erzielen läßt; 
die Stärke (der Pyrenoide) darf noch nicht verquollen und die Plasma- 
strömung nicht ganz eingestellt sein. Von einer solchen Zelle ließ sich 
einmal das in Abb. 1k dargestellte Bild gewinnen, wo man schräg von 


1 Es liegt also kein Stickstoffmangel vor ! 

2 Die Reihen laufen nicht genau parallel zur Längserstreckung der Leiste. 
Die Neigungsrichtung ist in allen Leisten aller Zellen die gleiche; es drückt sich darin * 
also wohl ein Organisati kmal aus. Das Zustandekommen der geneigten Lage 





ist dagegen jedenfalls nur eine Stauchungserscheinung von in der Längsrichtung 
verkürzten Chromatophoren: hierfür spricht der große Abstand der Chromato- 

der in der Zellmitte bzw. die langausgezogene Plasmabrücke, wie dies 
für Zellen alternder Kulturen bezeichnend ist ; ferner die Tatsache, daß bei Schädigung 
durch Erwärmung die Neigung stärker wird; schließlich daß der Neigungswinkel in 
verschiedenen Zellen verschieden groß sein kann. 
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innen auf den an der Zellwand umgebogenen Rand einer Leiste sieht. 
Bei stärkerer Schädigung wird der Chromatophor schnell netzig-wabig, 
ohne daß eine besondere Streifung, die als Umkippen der Scheibenreihen 
deutbar wäre, erkennbar wird. 

Es ergibt sich also auch für die mit den Characeen nicht näher ver- 
wandten Closterien, daß sie scheibenförmige Grana besitzen. Die Scheiben 
liegen, wenn man von ihrer — wahrscheinlich nicht immer vorhandenen — 
leichten Neigung absieht, wie bei den höheren Pflanzen und den Characeen 
parallel zur Oberfläche des Chromatophorenteiles, in dem sie sich befinden. 
In bezug auf den gesamten Chromatophor, der im Querschnitt fünf- 
strahlig-sternförmig ist, liegen sie radial; insofern zeigt sich eine gewisse 
Ähnlichkeit mit dem Verhalten von Catharinaea. 

Den geschilderten positiven Ergebnissen stehen die negativen aller 
anderen Untersucher und meine eigenen an vielen anderen Algen ge- 
wonnenen gegenüber. Vielversprechend erschien besonders die Unter- 
suchung der Chromatophoren von Vaucheria, die keine Stärke enthalten 
und in allen Stellungen mit wünschenswerter Klarheit im Leben unter- 
sucht werden können. Sie erschienen jedoch, z. B. bei Vaucheria sessilis, 
immer völlig homogen. Bei Schädigung der Schläuche nehmen sie 
allerdings eine sehr feine Streifung an (vgl. Küster über Bryopsis). 
Es ist aber sehr fraglich, ob diese Streifung mit der anderer Plastiden 
unmittelbar vergleichbar ist; sie ist überdies mit einer sehr starken 
Deformation des gesamten Chromatophors verbunden. In einzelne 
„Striche“ lassen sich die Streifen nicht auflösen. Ebenso negativ ver- 
liefen die Untersuchungen der Chromatophoren anderer Grünalgen, von 
Chrysophyceen und Diatomeen, obwohl die besten optischen Vor- 
bedingungen verwirklicht waren. 

Da den, wenn auch an Zahl noch geringen, positiven Ergebnissen mehr 
Gewicht als allen negativen zukommt, kann die grundsätzliche Überein- 
stimmung der Protistenplastiden mit denen der Metaphyten wohl behauptet 
werden. Auch bei den Metaphyten erscheinen manche Plastiden homogen 
(Hertz hat hierüber weitere Mitteilungen angekündigt). Welche der ein- 
gangs erwähnten Deutungen des homogenen Aussehens vieler Algenplasti- 
den die richtige ist, bleibt noch zu untersuchen. Durch den Befund an 
Closterium kommt aber der Annahme, daß die Grana submikroskopisch 
klein sein können, eine große Wahrscheinlichkeit zu: wären sie bei Closte- 
rium nur ganz wenig kleiner, so könnten sie nicht mehr wahrgenommen 
werden; und tatsächlich sind sie nicht an allen Zellen wahrnehmbar. 

Für die Annahme, daß die Grana gleiche Lichtbrechung und gleiche 
Färbung wie das Stroma besitzen können, fehlt noch jede Begründung. 
Andererseits lassen sich die Angaben von Hertz über die ausschließliche 
Färbung der Grana nicht ganz überzeugend verallgemeinern. In manchen 
Fällen erscheint das Stroma tatsächlich farblos, wie ich auf Grund 
der Nachuntersuchung einiger der Herrzschen Objekte bestätigen kann, 
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so in bestimmten Chloroplasten von Selaginella grandis, bei Lithops pseudo- 
truncatella (HEITz erwähnt eine andere Art) und in den ,, Pseudopodien“ der 
Chloroplasten von Urginea maritima; Herrz fiihrt auch die Farblosigkeit 
der Teilungszone mancher Chloroplasten ins Treffen. Am iiberzeugendsten 
schienen mir die Chloroplasten von Lithops mit ihren wenigen groBen 
Grana. In allen genannten Fällen ist aber irgendeine ‚Besonderheit‘ 
vorhanden, bzw. es handelt sich um in gewisser Hinsicht außergewöhn- 
liche Plastiden oder Plastidenteile unter besonders physiologischen Be- 
dingungen (nicht im Sinne einer geschädigten Lebendigkeit); die aus- 
schließliche Lokalisation der Farbstoffe in den Grana könnte auch in 
ursächlichem Zusammenhang mit ihrer Größe und geringen Zahl stehen. 
Zu solchen Zweifeln zwingen vorläufig auch Befunde an Catharinaea, 
wo sehr fein ausgezogene Zipfel vorkommen, die bis zu ihrem Ende 
deutlich grün sind: in ihnen hätten Grang keinen Platz (falls sie von 
der gleichen Größe wie in den anderen Plastidenteilen sind und nicht 
submikroskopisch klein werden). 

Es ließe sich schließlich zur Erklärung des homogenen Aussehens 
besonders kleiner Algenchromatophoren noch annehmen, daß in ihnen 
nur ein einziges Granum vorhanden ist. Dies beobachtete Hertz tat- 
sächlich in den Schließzellen von Selaginella ; doch handelt es sich hierbei 
offensichtlich um einen physiologischen und morphologischen Sonderfall. 
Eine derartige Möglichkeit läßt sich aber auch nicht aufrechterhalten, 
wenn man bedenkt, daß selbst sehr kleine Chromatophoren, z. B. in den 
Zoo- und Autosporen der Protococcalen, einen nicht so einfachen Bau 
besitzen, wie ihn die Annahme voraussetzt. 

Soweit man aus den positiven Befunden an Characeen und Closterium 
einen allgemeinen Schluß ziehen kann, ist die Annahme, daß in anderen 
Fällen die Grana infolge ihrer submikroskopischen Größe, nicht aber 
infolge zu geringer Lichtbrechung oder Färbung nicht sichtbar sind, 
die am besten gestützte. In diesem Zusammenhang ist es von besonderem 
Interesse, daß auch im Chromatoplasma der Blaualgen, das morpho- 
logisch mit einer Plastide gar nicht unmittelbar vergleichbar ist — wie 
ja die ganze Blaualgenzelle mit „echten“, in Kern und Cytoplasma 
differenzierten Zellen nicht unmittelbar verglichen werden kann —, daß 
in diesem Chromatoplasma, einer morphologischen Bildung sui generis, 
die jedoch wie eine Plastide funktioniert, ebenfalls Grana vorhanden sind. 
Sie sind nur bei manchen Arten in manchen Entwicklungszuständen 
erkennbar; in anderen Fällen sind sie wahrscheinlich auch vorhanden, | 
aber zu klein, um gesehen werden zu können. Diese Grana hat wahr- 
scheinlich schon KoxL gesehen; er hielt sie für die eigentlichen ,,Chromato- 
phoren“. Neuerdings habe ich sie mit größter Deutlichkeit im Leben 
beobachten können (GEITLER 1936, Abb. 1b). Es handelt sich um stärker 
lichtbrechende und stärker als die Umgebung gefärbt erscheinende Ge- 
bilde, die allerdings nicht scheibenförmig, sondern kugelig sind. 
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Zusammenfassung. 

Bei Catharinaea undulata treten unter Umständen gelappte Chloro- 
plasten auf, in welchen die Chlorophyllscheiben (Grana) nicht parallel 
zur Oberfläche, sondern + radial ausgerichtet liegen können. 

Das Vorhandensein gefärbter Grana läßt sich entgegen allen bisherigen 
Angaben über den homogenen Bau der Algenchromatophoren als vitale 
Struktur bei Nitella, Chara und Closterium nachweisen. 

Die Grana sind in Übereinstimmung mit den Angaben von Herrz 
für Kormophyten scheibenförmig und liegen wie bei diesen parallel 
zur Oberfläche des Chromatophors bzw. eines Chromatophorenteils (der 
Leisten bei Closterium). 

Die Grana besitzen die gleiche Größenordnung wie die der Kormo- 
phyten. Die Grana der Characeen sind mittelgroß, die von Closterium 
sind eben noch sichtbar (Durchmesser 0,3—0,4 u). Daß trotz der riesen- 
haften Ausmaße der Closterium-Chromatophoren im Vergleich zu denen 
der Metaphyten die Grana gleiche Größenordnung besitzen, fällt in 
den Rahmen der bekannten Gesetzmäßigkeit, daß Zellorganellen eine 
bestimmte ‚mittlere Größe‘ besitzen: bei verschiedener Plastiden- 
größe schwankt die Anzahl der Grana ungleich stärker als ihre Größe. 

Durch diese Ergebnisse wird die grundsätzliche Übereinstimmung 
zwischen Protisten und Metaphyten auch im Feinbau der Plastiden 
gezeigt. Wie im Fall anderer wesentlicher Strukturen — z. B. der Kern- 
cytologie — ergibt sich auch aus der vergleichenden Betrachtung des 
Feinbaues der Plastiden keine phylogenetische Stufenleiter verschiedener 
Organisationen. Selbst das Chromatoplasma der Blaualgen enthält 
„Grana“. Es scheint, daß diese monotone Struktur von grundlegender 
physiologischer Bedeutung ist. 

Da bei Closterium — wie bei manchen Kormophyten — die Grana 
bereits an der Grenze der Sichtbarkeit liegen, ist es wahrscheinlich, daß 
das homogene Aussehen der meisten Algenchromatophoren dadurch 
zustande kommt, daß die Grana submikroskopisch klein sind. 


Zusatz. 

Die scheibenförmigen Stärke,,körner“ liegen bei den Characeen und 
den Closterien — wie bei den Kormophyten — parallel zu den Chloro- 
phylischeiben, in den Leisten der untersuchten Zellen von Closterium 
Leibleimii also leicht geneigt (bei Closterium Ehrenbergii parallel zur 
Längsachse der Leisten). 
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Einleitung. 

Die Resedaceen zeigen, verglichen mit anderen Familien, in der Ge- 
staltung ihrer vegetativen Organe nur geringe Unterschiede. Anders 
verhält es sich mit dem Bau ihrer Blüten. Diese weisen in verschiedener 
Hinsicht Eigentümlichkeiten auf, die schon mehrfach Gegenstand von 
Untersuchungen geworden sind. Ganz besonders interessant ist der Bau 
des Gynoeceums dieser Familie. Alle Arten der Gattung Reseda besitzen 
verwachsene Karpelle, während Astrocarpus durch vollkommen freie 
Fruchtblätter ausgezeichnet ist. Eine Mittelstellung zwischen diesen 
beiden Formen nimmt Caylusea ein, indem bei dieser Gattung die Frucht- 
blätter nur in einer kurzen Zone miteinander verbunden sind. 

Eine Eigentümlichkeit haben indessen die Gynoeceen aller Resedaceen 
gemeinsam: Der Fruchtknoten hat oben ein ‚Loch‘, wie der in der 
systematischen Literatur häufig erwähnte Ausdruck lautet; d.h. die 
Fruchtknotenhöhlung steht mit außen durch eine vor allem nach der 
Befruchtung deutlich wahrnehmbare Öffnung in Verbindung. Dieses 
„Loch‘ bzw. die Öffnung im Fruchtknoten der Resedaceen ist jedoch, 
wie TROLL (1928, S. 276) nachwies, „nichts anderes als die auch sonst 
zumeist vorhandene, wenn auch vielfach sehr unscheinbare Ausmündung 
des Griffelkanals und darf deshalb auch bei Reseda nicht als eine charakte- 
ristische Eigentümlichkeit betrachtet werden‘. 

Ebenso auffallende Unterschiede wie im Aufbau des Fruchtknotens 
findet man auch in den Plazentationsverhältnissen. Im Gynoeceum von 
Reseda sitzen die Samenanlagen an den verwachsenen Karpellrändern. 
Bei Caylusea sitzen sie scheinbar auf der Blütenachse, und schließlich bei 
Astrocarpus ist die einzige Samenanlage jedes Fruchtblattes in der Mitte 
von dessen Oberseite inseriert. 

Es ist selbstverständlich, daß eine derartige Formenmannigfaltigkeit 
schon frühzeitig das Interesse der Forscher geweckt hat. So haben . 
SaınT-HiLarre (1837), BucHENAU (1853), PAYER (1857) u. a. m. wichtige 
Beiträge zur Kenntnis des Resedaceen-Gynoeceums geliefert. Als einer 
der ersten hat CELAKOVSKY (1877) den Versuch unternommen, die ver- 
schiedenen Formen vergleichend zu betrachten und miteinander in 
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Beziehung zu bringen. Er erblickt in Caylusea eine Ubergangsform, die 
von der parietalen Plazentation zu der basalen und anscheinend axilen 
vermittelt. „Während bei Reseda die parietalen Plazenten wohl entwickelt 
auftreten, sind sie bei Caylusea ganz kurz und niedrig, nur schwach 
angedeutet, so daß die zwei Eichen jeder Plazenta auf der Blütenachse 
selbst zu entspringen scheinen, auf welcher somit alle 10 Eichen einen 
Kreis bilden würden“ (1877, S. 59). Zu einem anderen Ergebnis gelangt 
TROLL auf Grund seiner allgemeinen Studien über das coenokarpe Gynoe- 
ceum (1928, S. 269): „Während bei Reseda ... die synkarpe Basis des 
Gynaeceums allein gehemmt ist und der parakarpe Abschnitt das Frucht- 
knotengehäuse bildet, ist bei Caylusea auch dieser noch, also die ganze 
coenokarpe Basis des Gynaeceums, unterdrückt. Nur die apokarpen 
Enden der Fruchtblätter gelangen zur Entwicklung. Es ist hier also 
die embryonale Streckungszone, die beim einfächerigen Fruchtknoten 
aus dem synkarpen in den parakarpen Abschnitt verlegt ist, aus dem 
parakarpen in den apokarpen hinaufgerückt.“ Entsprechend dieser 
Auffassung ist das Gynoeceum von Caylusea als sekundär apokarp zu 
bezeichnen. Bedenken gegenüber dieser Anschauung äußert HENNIG 
(1930), ohne allerdings wesentlich Neues bieten zu können. 

In Anbetracht dieser so verschiedenen Ansichten mußte eine erneute 
Untersuchung und vergleichende Betrachtung des Gynoeceums der 
Resedaceen von Interesse sein !. 

“ 
1. Reseda. 

Die Gynoeceen der verschiedenen Reseda-Arten sind einander im 
wesentlichen sehr ähnlich, so daß es angezeigt erscheint, zunächst eine 
Art eingehend darzustellen und bei den weiteren Arten nur noch auf 
Besonderheiten hinzuweisen. Als näher zu betrachtendes Beispiel sei 
Reseda lutea L. herausgegriffen. 

Der Fruchtknoten von Reseda lutea wird stets von drei Karpellen 
gebildet. Über seinen Bau unterrichtet man sich am besten an Hand 
einer Reihe von Querschnitten, wie sie in der Abb. 1 dargestellt ist (man 
vergleiche hierzu auch den schematischen Längsschnitt in Abb. 2a). 
Die Abb. la zeigt einen Querschnitt durch einen Griffelast. Der über- 
wiegende Anteil der Oberfläche gehört der morphologischen Unterseite 
des Fruchtblattes an. Die Karpelloberseite ist auf eine tiefe Rinne 
beschränkt, die durch ineinander verzahnte Papillen ausgefüllt ist. Am 
Grunde der Rinne findet man einen Kanal von verschleimten Zellen, 
der offenbar der Leitung der Pollenschläuche dient. Während im obersten 
Teil des Griffelastes dieser Kanal beinahe den ganzen Querschnitt ein- 
nimmt, wird er im mittleren Abschnitt schmäler und löst sich schließlich 


1 Die Anregung sowie das Material zu der vorliegenden Arbeit verdanke ich 
Herrn Prof. Dr. W. Trout. Es ist mir ein Bedürfnis, ihm für seine freundliche 
Unterstützung meinen herzlichsten Dank auszusprechen. 
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im untersten Teil in zwei Kanäle auf, die auf beiden Seiten der Griffelast- 
rinne verlaufen (Abb. 1b). Wie Querschnitte durch Griffeläste aus 
einer älteren Blütenknospe zeigen, entstehen diese Kanäle von ver- 
schleimten Zellen aus lange embryonal bleibenden Gewebekomplexen, 
die am Grunde bzw. auf den Seiten der Griffelastrinnen liegen. Ebenfalls 
embryonal bleiben die Epi- 
dermiszellen der Rinne, aus 
denen die die Rinne ver- 
schließenden Papillen her- 
vorgehen. (In den Abb.la—c 
sind die Papillen durch die 
Schraffur angedeutet und 
die Kanäle durch punktierte 
Linien umrissen.) 

Die freie Zone der Kar- 
pelle ist bei Reseda lutea nur 
kurz; sie umfaßt etwa ein 
Viertel der gesamten Länge 
des Gynoeceums. Einen 
Schnitt durch die oberste 
Region der verwachsenen 
Zone stellt die Abb. le dar. 
Man erkennt, daß die Kar- 
pelle an ihren Rändern ver- 
bunden sind. Ihre Form ist 
im wesentlichen noch die- 
selbe wie im Griffelastab- 
schnitt. Die aus den drei 
tiefen Rinnen bestehende 
Karpellhöhlung ist erfüllt 
von Papillen. Am Grunde 
Abb. 1. Reseda lutea, a und b Querschnittedurcheinen 4er Spalten treten wiederum 
Griffelast, c—h Querschnitte durch das Gynoeceum. je zwei Kanäle von ver- 
ga on nenn Text. schleimten Zellen in Erschei- 

nung. Nach unten weichen 
die Karpellränder auseinander, und der Fruchtknotenraum erweitert sich 
zu einer im Querschnitt etwa kreisrunden Höhlung (Abb. 1d). Im obersten 
Teil jedoch wird dieser Raum beinahe vollständig durch Wucherungen 
ausgefüllt, die von den verwachsenen Karpellrändern, den Plazenten, 
ausgehen. Außen, d.h. in unmittelbarer Nähe der Plazenten, bestehen 
diese Wucherungen aus kompaktem Gewebe, während sie im Inneren 
aus dicht verflochtenen Papillen gebildet werden, die schließlich in der 
Mitte miteinander in Verbindung treten. In der Abb. 1d ist die Grenze 
zwischen eigentlichem Gewebe und Papillen durch die gestrichelte Linie 
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angegeben. Wie schließlich noch das folgende Querschnittsbild (Abb. le) 
und der Längsschnitt (Abb. 2a) erkennen lassen, bilden die Plazentar- 
wucherungen in der Mitte einen Zapfen, der nach unten in die Frucht- 
knotenhöhlung hineinragt. 

Die in der Abb. 1c dargestellten Rinnen sind das „Loch“ im Frucht- 
knoten von Reseda, das, wie bereits erwähnt, nach Trorı (1928) nichts 
anderes darstellt als den bei dieser Gattung extrem erweiterten Griffel- 
kanal. Noch stärker tritt diese Öffnung nach der Fruchtreife in Er- 
scheinung. Dies ist nach HENNIG (1930) darauf zurückzuführen, daß bei 
Reseda das Reifungswachstum sich über das ganze Gynoeceum und nicht 
nur über dessen fertilen Teil erstreckt. Dazu kommt noch, daß nach der 
Samenreife die Plazentarwucherungen vertrocknen, wodurch die Öffnung 
erst recht augenfällig wird. 

Querschnitte durch die fertile Region des Fruchtknotens von Reseda 
lutea zeigen die Abb. le und f. Die Plazenten, d.h. die verwachsenen 
Ränder der Karpelle, treten nur wenig hervor; die Fruchtknotenwand 
ist an dieser Stelle lediglich etwas dicker. Nach unten verjüngt sich der 
Fruchtknoten immer mehr und geht schließlich in eine kurze stielartige 
Zone über (Abb. 1g und h). 

Wie die verschiedenen Querschnittsbilder zeigen, wird das Gynoeceum 
von Reseda lutea von 6 Leitbündeln innerviert. Je ein Strang verläuft 
in der Mediane jedes Karpells. In den verwachsenen Rändern der Frucht- 
blätter findet man die Zwischenbündel, die ihrer Funktion als Plazentar- 
bündel entsprechend viel kräftiger entwickelt sind als die medianen. 
Im obersten Teil der verwachsenen Zone lösen sich die Plazentarbündel 
in zwei Äste auf, die als laterale Stränge dem medianen Leitbündel in 
die Karpellspitzen hinein folgen. 

Bevor zur Besprechung der Entwicklungsgeschichte des Gynoeceums 
von Reseda lutea übergegangen werden kann, muß auf eine Erscheinung 
hingewiesen werden, die von GOEBEL (1882, 1924, 1933) und von HENNIG 
(1930) eingehend untersucht worden ist. Danach ist der Blütenvegeta- 
tionspunkt von Reseda nicht radiärsymmetrisch, sondern zygomorph 
gebaut. Seine in bezug auf die Infloreszenzachse adaxiale Seite ist ge- 
fördert. „Diesem Bau entspricht auch die Entwicklungsfolge der Kelch- 
und Kronenblätter. Die ersten Kelchblätter treten auf der der Inflores- 
zenzachse zugewendeten Seite auf, ihnen folgen nach vorne hin fort- 
schreitend die weiteren Kelchblattanlagen und ebenso ist es mit den 
Kronen- und Staubblättern (und zwar tritt das erste Staubblatt schon 
auf, noch ehe die sämtlichen Kronenblätter gebildet sind) . . .“ (GOEBEL 
1933, S. 1838). Dieser „epitrophen‘“ Ausbildung der ganzen Blüte ent- 
spricht die in absteigender Reihenfolge fortschreitende Entfaltung der 
Staubblätter. 

Wie die Kelch-, Kronen- und Staubblätter treten auch die Karpelle 
zuerst an der adaxialen Seite des Blütenvegetationspunktes (immer in 











Abb. 2. Reseda lutea. a schemati- 
scher Längsschnitt durch das Gy- 
noeceum, b und c junge Frucht- 





Abb. 3. Reseda Phyteuma. Quer- 
schnitte durch den mittleren und 
unteren Teildes Gynoeceums. Leit- 
biindel schraffiert, weitere Erkla- 
rungen im Text. Vergr. 25fach. 


Verwachsung der Plazenten, 
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der Mitte zwischen den vorspringenden Plazenten ein kleiner, im Quer- 


bezug auf die Bliitenstandsachse) in Erscheinung. Die erste Fruchtblatt- 
anlage tritt als halbringférmiger Wulst auf, der den auf diesem Stadium 


nur noch schwach vorgewölbten Blüten- 
vegetationspunkt auf der der Infloreszenz- 
achse zugewendeten Seite umgibt. Sind ein- 
mal alle Karpelle zur Anlage gelangt, dann 
hat das junge Gynoeceum die Form eines 
Ringwalles, auf dem die drei Fruchtblatt- 
spitzen als kleine Höcker erkennbar sind 
(Abb. 2b, in dieser Figur ist die geförderte 
Seite links, in der Abb. 2e rechts). Wie 
die folgende Abbildung erkennen läßt, die 
ein nur wenig älteres Entwicklungsstadium 
darstellt, gleicht sich deranfängliche Größen- 
unterschied der Fruchtblätter bald aus. 
Gleichzeitig differenzieren sich im Inneren 
des tonnenförmigen Gynoeceums die Plazen- 
ten. Diese treten als leistenförmige Ver- 


diekungen an den verwachsenen Karpellrändern auf. Bei der Aus- 
gestaltung wächst vor allem der verwachsene Teil des Fruchtknotens 


stark in die Länge, während sich die 
Karpellspitzen verhältnismäßig wenig ver- 
größern. 

Dem Gynoeceum von Reseda lutea ist 
dasjenige von Reseda Phyteuma L. sehr 
ähnlich. Es besteht bei dieser Art meist 
aus 3, seltener aus 4 Karpellen. Auch bei 
Reseda Phyteuma sind die freien Abschnitte 
der Fruchtblätter, die Griffeläste, nur kurz, 
und der oberste Teil der Fruchtknoten- 
höhlung ist von den mächtig entwickelten 
Plazentarwucherungen erfüllt. Die fertile 
Region des Gynoeceums zeigt im Quer- 
schnitt sechseckige Form (Abb. 3a). Wie 
bei der eben besprochenen Art verjüngt 
sich der Fruchtknoten nach unten stark. 
Im untersten Teil tragen die Plazenten 
keine Samenanlagen mehr, werden jedoch 
immer dicker und stoßen schließlich in der 
Mitte des Fruchtknotenraumes zusammen. 
So wird ein synkarper Abschnitt vorge- 
täuscht. Es kommt indessen nicht zu einer 
was vor allem daran erkennbar ist, daß in 
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schnitt dreieckiger Hohlraum ausgespart bleibt (Abb. 3b—e). Nebenbei 
sei noch erwähnt, daß die hervortretenden Teile der Plazenten aus 
groBen, plasmareichen Zellen bestehen. Auf eine weitere, kleine, fiir die 
vergleichende Betrachtung jedoch bedeutungsvolle Besonderheit in der 
Gestaltung der Griffelaste muß noch hingewiesen werden: während bei 
Reseda lutea in dieser Region die Karpelloberseite eine tiefe Rinne bildet, 
ist diese bei Reseda Phyteuma zuinnerst zu einem Hohlraum erweitert. 

Die dritte zu besprechende Resedenart, Reseda cristallina WEBB., 
besitzt stets drei Karpelle. Der Bau des Gynoeceums ist ganz ähnlich 
wie bei Reseda lutea, zeigt 
aber nach zwei Richtungen 
hin Besonderheiten: Einmal 
ist keine scharfe Grenze 
zwischen Plazentarwuche- 
rungen und Samenanlagen 
vorhanden. D.h. man findet 
in einer und derselben Höhe 
an einem Teil der Plazenten 
Wucherungen, an anderen 
Samenanlagen. Oft trifft 
man auch zwischen zwei auf 
gleicher Höhe inserierten 
Funiculis noch Wucherun- 
gen. Unterhalb dieser Uber- 
gangszone bilden die Plazen- 
ten nur noch Samenanlagen, 
oberhalb dieser nur noch 


Wucherungen. Wichtigerals Abb. 4. ums a em Gomme durch den 
" ‘ ° = . unteren Teil des Gynoeceums. inde] schraffiert, 
dies ist die zweite Eigen- weitere Erklärungen im Text. Vergr. 40fach. 


tümlichkeit: Die Frucht- 

knotenbasis von Reseda cristallina ist synkarp. In der Abb. 4 sind 
einige Querschnitte durch diesen Abschnitt des Gynoeceums dargestellt. 
Man erkennt, daß die Plazenten nach unten immer stärker hervor- 
treten, schließlich in der Mitte zusammenstoßen und verwachsen. Das 
Gynoeceum zeigt in dieser Region drei, allerdings nur kleine Fächer. 
Zu betonen ist, daß im Gegensatz zu Reseda Phyteuma bei Reseda cristal- 
lina es zu einer Verwachsung der Plazenten und damit zur Bildung einer 
echten synkarpen Zone kommt. 

Ebenfalls eine synkarpe Basis besitzt der Fruchtknoten von Reseda 
alba L. Er wird meist von 4, seltener von 3 Karpellen gebildet. Sein Auf- 
bau weicht kaum von den bis anhin besprochenen Formen ab. Einzig die 
synkarpe Basis, die von TRoLL (1928, Abb. 8 und 12 und $. 265) eingehend 
dargestellt worden ist, weist eine Besonderheit auf. Während die kleinen 
Fächer im synkarpen Fruchtknotenabschnitt von Reseda cristallina 
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ungefähr gleich groß sind, sind sie bei Reseda alba ungleich. Dies hängt 
mit der verschieden starken Entwicklung der Fruchtblätter zusammen. 
„Das mediane ist das größte; das ihm entsprechende Fach ist nicht nur 
weiter als die Fächer der anderen Karpelle, sondern auch tiefer ...“ 
(Trott 1928, S. 265). Ganz ähnliche Verhältnisse beobachtete TroLL 
auch an der Basis des Gynoeceums von Parnassia palustris. 





Abb. 5; Reseda luteola. Querschnitte durch das Gynoeceum, Leitbündel schraffiert, weitere 
Erklärungen im Text. Vergr. 40fach. 


Bei den bis anhin behandelten Arten, also Reseda lutea, Phyteuma, 
cristallina und alba, sind die freien Karpellspitzen im Verhältnis zum _ 
ganzen Gynoeceum nur klein. Anders verhält sich in dieser Hinsicht 
Reseda luteola L. Bei dieser Art entfällt beinahe die Hälfte der gesamten 
Länge des Gynoeceums auf den apokarpen Abschnitt. ,,...so ist es 
leicht zu verstehen, wenn man bei flüchtiger Betrachtung das Gynoeceum 
von Reseda luteola überhaupt als apokarp angesehen hat (EICHLER, 
Bliitendiagramme).“ (HENNIG 1930, S. 541.) Aber auch sonst zeigt der 
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Fruchtknoten von Reseda luteola in mancher Hinsicht Besonderheiten, 
die eingehend beschrieben werden müssen. 

In der Abb. 5 sind Querschnitte durch das Gynoeceum dieser Art dar- 
gestellt; die Figuren a—c zeigen Schnitte durch dessen apokarpen Teil. 
Man erkennt, daß bei Reseda luteola die Karpelloberseite nicht nur eine 
schmale Rinne umgibt, wie an Reseda lutea festgestellt wurde, sondern 
einen Hohlraum umschließt. Vor allem im untersten Teil des apokarpen 
Abschnittes (Abb. 5c) sind die Karpelle stark in die Fläche gewachsen und 
umgeben mit ihren eingeschlagenen Rändern einen großen Hohlraum. 
Wiederum im Gegensatz zu Reseda lutea, bei der die Fruchtblätter nur 
mit ihren Rändern miteinander in Verbindung treten, sind bei Reseda 
luteola die Karpellränder samt einer breiten Zone ihrer Unterseiten mit- 
einander verwachsen (Abb. 5d). 

Diese verwachsenen Teile stoßen 
im Inneren des Fruchtknotenraumes 
beinahe zusammen und schließen 
diesen, wenn auch bei weitem nicht 
vollständig, nach oben ab. Sie tre- 
ten näch unten immer mehr zurück, 
bilden aber Pfropfe, die in den 
Fruchtknotenraum hineinragen. (In 
der Abb. 5e sind diese, im Gegen- @ 
satz zu den Samenanlagen, schraf- 
fiert; man vergleiche hierzu auch 


den schematischen Längsschnitt in 111,6. ERTL EEE 
der Abb.6a.) Im übrigen zeigt die schnitt durch den Fruchtknoten, b und c 
Abb. 5e ganz ähnliche Verhältnisse ore Seton bande 28e 
wie bei Reseda lutea, nur treten hier 

die Plazenten etwas stärker hervor. Die Samenanlagen stehen in diesem 
Abschnitt an den Kommissuren, im obersten Teil des parakarpen Ab- 
schnittes jedoch nicht unmittelbar an den Rändern, sondern auf den 
Innenflächen der Fruchtblätter. Wie schließlich noch das letzte Quer- 
schnittsbild zeigt (Abb. 5f), ist die Basis des Gynoeceums von Reseda 
luteola synkarp. Die Fächer sind jedoch bei dieser Art viel größer und 
tiefer als bei Reseda alba und Reseda cristallina. 

Während ich Samenanlagen immer nur im parakarpen Abschnitt 
nachweisen konnte, stellte Hzennia (1930, Abb. 46) in ihren Unter- 
suchungen auch solche fest, die in der synkarpen, ja sogar in der apo- 
karpen Region des Gynoeceums inseriert waren. Auf diese für die ver- 
gleichende Betrachtung sehr wichtige Feststellung wird später zurück- 
zukommen sein. 

Die Entwicklungsgeschichte des Gynoeceums von Reseda luteola 
verläuft ähnlich wie bei Reseda lutea. Auch hier ist anfänglich die ad- 
axiale Seite des Blütenvegetationspunktes gefördert, und die Anlage der 


Planta Bd. 26. 32 
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Blütenblätter erfolgt dementsprechend. Der Unterschied zwischen ge- 
förderter und geminderter Seite ist jedoch bei weitem nicht so augenfällig 
wie bei Reseda lutea ; zudem gleicht er sich früher aus. Wenn alle Karpelle 





a 


Abb. 7. Reseda complicata. a schematischer Längsschnitt durch den Fruchtknoten, b—d 
Querschnitte durch den mittleren und unteren Teil des Gynoeceums. Leitbündel schraffiert 
weitere Erklärungen im Text. Vergr. a—d 25fach. 


in einem Ringwall angelegt sind, ist ein Größenunterschied kaum mehr 
zu erkennen. Das junge Gynoeceum in der Abb. 6b, das ein solches 
Entwicklungsstadium darstellt, ist von der abaxialen Seite her gesehen. 





Abb. 8. Reseda odorata. Querschnitte durch den mittleren und unteren Teil des Gynoeceums. 
Leitbündel schraffiert, weitere Erklärungen im Text. Vergr. 20fach. 


Man erkennt, daß die vordere Wand noch etwas niedriger als die hintere . 
ist. Im folgenden Stadium (Abb. 6c) ist der Größenunterschied der Kar- 
pelle vollständig ausgeglichen. Die Abbildung zeigt ferner, daß sich bei 
Reseda luteola nicht nur die verwachsene Basis, sondern auch die freien 
Karpellspitzen bei der Ausgestaltung stark strecken. 

Das Gynoeceum von Reseda complicata Bory wird stets von 4 Kar- 
pellen gebildet. Apo- und synkarper Abschnitt sind viel kürzer als bei 
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der eben besprochenen Art, während der parakarpe Teil bauchig erweitert 
ist. Im synkarpen Abschnitt beobachtet man wiederum dieselbe Er- 
scheinung wie bei Reseda alba: Die einzelnen Karpelle sind ungleich 
groß, was zur Folge hat, daß die Fächer verschieden weit und tief sind. 
(Hierzu Abb. 7.) Nebenbei sei noch darauf hingewiesen, daß das Gewebe 
der Fruchtknotenwand von Reseda complicata von vielen Interzellular- 
räumen durchbrochen ist. 

Dieselben Besonderheiten, nämlich die bauchige Erweiterung der 
parakarpen Zone und die ungleiche Fächerung im synkarpen Abschnitt, 
findet man, wie die Abb. 8 zeigt, auch bei Reseda odorata L. Der Frucht- 
knoten dieser Art besteht meist aus 3, seltener aus 4 Fruchtblättern. 
Die Entwicklungsgeschichte der Blüten von Reseda odorata ist von 
PAYER (1857) eingehend dargestellt worden. Die 
Anlage des Gynoeceums erfolgt genau gleich wie 


bei Reseda lutea. MN A 
2. Caylusea. Q\) D 


In der Abb. 9 ist ein schematischer Längs- 
schnitt durch das Gynoeceum von Caylusea 
abyssinica FıscH. et MEy.1 dargestellt. Als erstes 
fällt auf, daß der Fruchtknoten gestielt ist; ähn- 
lich wie bei den Capparidaceen wird er von einem 
langen Gynophor getragen. Dieses verbreitert sich 
an seinem Ende zu einer Verdickung, an der 
die schalenförmigen Karpelle sitzen. (Die in der dia. 
Abb. 9 ganz oben gezeichneten Karpelle sind schnitt durch das Gynoe- 

. . ceum. Erklärungen im 
quer getroffen.) Die Samenanlagen entspringen Text. Vergr. 25fach. 
scheinbar aus der stark vorgewölbten Blütenachse. 

Die Untersuchung von Querschnitten durch das Gynoeceum von Cay- 
lusea abyssinica ergibt folgende Verhältnisse. Die Abb. 10a zeigt einen 
Schnitt durch die obere Region des Fruchtknotens. Man erkennt die 
voneinander freien Karpelle und umgeben von diesen die Samenanlagen. 
Die Anzahl der Karpelle beträgt meist 7 oder 8, diejenige der Samen- 
anlagen wechselt stark. Oft findet man 3, seltener auch 4 Samenanlagen 
auf einem Fruchtblatt. Tiefer geführte Querschnitte (Fig. b—d der 
Abb. 10, die Sektoren aus Querschnitten darstellen) zeigen, daß die 
Karpellränder unten nach außen umgeschlagen sind. Die umgebogenen 
Ränder von zwei benachbarten Karpellen nähern sich nach unten immer 
mehr und verwachsen schließlich miteinander. Diese Tatsache, daß 
die Fruchtblätter von Caylusea in einer, wenn auch nur sehr kurzen 


1 Die mir zur Verfügung stehenden Pflanzen sind im Botanischen Garten Halle 
aus Samen gezogen worden, die Herr Prof. Dr. Cart TROLL in Abessinien gesammelt 
hat. Ich möchte es nicht unterlassen, auch ihm für die freundliche Überlassung 
dieses wertvollen Untersuchungsmaterials bestens zu danken. 
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Zone miteinander verbunden sind, muß besonders betont werden, da 
bis anhin das Gynoeceum dieser Gattung als ganz apokarp dargestellt 


Abb. 10. Caylusea abyssinica. a Querschnitt 
durch den oberen Teil des Fruchtknotens, 
b—d Sektoren aus Querschnitten durch den 


unteren Teil des Gynoeceums. Leitbündel 
schraffiert, weitere Erklärungen im Text. 
Vergr. a 20fach, b—d 40fach. 





worden ist (vgl. z.B. Hrıiwıc 
1891). 

Besonders wichtig ist es nun 
noch, die Art des Ansatzes der 
Karpelle an der Blütenachse zu 
untersuchen. Wie bereits erwähnt, 
sind die nach außen umgebogenen 
Ränder der Karpelle zuunterst mit- 
einander verbunden. Aber auch die 
nach innen gebogenen Teile von 
zwei benachbarten Fruchtblättern 
verwachsen nur wenig tiefer mit- 
einander. Ungefähr auf derselben 
Höhe treten sie mit der Blüten- 
achse in Verbindung. Zwei neben- 
einander liegende Fruchtblätter sind 
also in einer ziemlich breiten Zone 
ihrer Innenflächen verbunden. Die 
Verwachsung ist allerdings keine 
vollständige, indem in der Mitte 
eine Spalte frei bleibt, dieals Septal- 
höhlung zu bezeichnen ist. (Hierzu 
die Abb. 10c und d.) Diese Septal- 
spalten lassen sich in einer langen 
Reihe aufeinanderfolgender Quer- 
schnitte immer wieder feststellen; 
sie sind also ziemlich tief. Hieraus 
folgt weiter, daß die verwachsene 
Zone der Karpelle ziemlich lang ist. 
Wenn dies äußerlich kaum in Er- 
scheinung tritt, so ist dies dem 
Umstand zuzuschreiben, daß die 
Blütenachse sehr stark vorgewölbt 


ist. Das Gewebe der Blütenachse füllt gleichsam den parakarpen Abschnitt 
des Gynoeceums aus, so daß bei oberflächlicher Betrachtung nur noch 
der apokarpe Teil erkennbar ist. Es sei in diesem Zusammenhang noch- - 
mals auf die Abb. 9 hingewiesen: Der Längsschnitt durch das Gynoeceum 
von Caylusea zeigt deutlich, daß die Blütenachse stark vorgewölbt ist, 
und daß die Karpelle seitlich, tief unter dem Kulminationspunkt der 


Achse ansetzten. 


Jedes Karpell von Caylusea wird von drei Leitbündeln, einem medianen 


und zwei lateralen, durchzogen. Diese vereinigen sich an der Ansatzstelle 
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des Fruchtblattes zu einem einzigen Strang. Die Samenanlagen werden 
durch Biindel, die unmittelbar aus der Bliitenachse kommen, innerviert. 
Alle diese Stränge vereinigen sich zu einem Leitbündelrohr, das das Gyno- 
phor durchzieht. 

Genau in derselben Art und Weise wie bei Reseda treten auch bei 
Caylusea die Blütenblätter zuerst auf der der Blütenstandsachse zu- 
gewendeten Seite auf. Die ersten Karpellanlagen haben die Form von 
flachen Wülsten, die den Vegetationspunkt der Blüten in einem Kreise 
umgeben. Zwei solche Entwicklungsstadien sind in den Fig.a und b 
der Abb. 11 dargestellt. Die Bilder sind so orientiert, daß die in bezug 
auf die Infloreszenzachse adaxiale Seite des Blütenvegetationspunktes 
oben liegt. Auf dieser Seite sind 
die Fruchtblattanlagen schon deut- 
lich entwickelt, während sie auf der 
abaxialen noch nicht angelegt sind 
(Abb. 10a) bzw. eben im Entstehen 
begriffen sind (Abb. 10b). Wie 
Längsschnitte durch junge Blüten- 
knospen zeigen, ist der Blüten- 
vegetationspunkt auf diesem Sta- 
dium fast ganz flach. Erst im Ver- 
lauf der späteren Entwicklung tritt 
die Vorwölbung, die im ausgewach- b 7 ; 
senen Fruchtknoten so ausgepragt er ot gg mes Las 
ist, auf. Aus den zunächst wulst- oben gesehen, c und d junge Karpelle mit 
förmigen Karpellanlagen entstehen TT) Cur an 
schalenartige Gebilde mit stark er- 
höhten Rändern, wie sie in der Abb. 10c dargestellt sind. Aus dieser und 
der folgenden Abbildung ist deutlich erkennbar, daß die Fruchtblätter an 
ihrer Basis miteinander verbunden sind. Bei der Ausgestaltung strecken 
sich jedoch beinahe nur die freien Karpellspitzen, während die ver- 
wachsene Basis klein bleibt. Diese bringt jedoch noch die Samenanlagen 
hervor, die als kugelige Höcker am Fuß der Karpelle zur Anlage gelangen. 
(Auf diese Verhältnisse wird im Zusammenhang mit den vergleichenden 
Betrachtungen eingehend zurückzukommen sein.) Erst wenn die Samen- 
anlagen entstanden sind, beginnt der Blütenvegetationspunkt sich vor- 
zuwölben. Dadurch werden die Samenanlagen aus ihrer ursprünglichen 
Lage an der Basis der Karpelle emporgehoben, so daß im ausgewach- 
senen Fruchtknoten der Anschein erweckt wird, als ob sie aus der 
Blütenachse hervorgegangen wären. Nebenbei sei noch erwähnt, daß 
nicht die ganze vorgewölbte Kuppe der Blütenachse aus kompaktem 
Gewebe besteht. Ihre oberste Schicht besteht aus dicht aneinander- 
gelagerten Papillen. Die Funiculi stehen also gleichsam in einem dichten 


„Basen“ von Papillen. 
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3. Astrocarpus. 


Die auffallendste Resedaceen-Gattung ist wohl Astrocarpus, von der 
die Art Astrocarpus Clusii J. Gray untersucht worden ist. In der Ge- 


vf 
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Abb.12. Astrocarpus Clusii. 
Schematischer Langsschnitt 
durch die Blüte, Bezeich- 
nungen: G Gynoeceum, 
A Staubblätter, D Diskus, 
C Krone und K Kelch. 
Erklärungen im Text. 
Vergr. 25fach. 


staltung der vegetativen Organe weicht Astro- 
carpus nur wenig von den übrigen Resedaceen 
ab, um so stärker aber im Bau der Blüten- 
blätter, vor allem des Gynoeceums. Wie schon 
im Namen dieser Gattung zum Ausdruck ge- 
bracht ist, besitzt das Gynoeceum von oben 
betrachtet die Form eines Sternes. Es muß 
jedoch betont werden, daß die Strahlen dieses 
Sternes voneinander ganz frei sind, daß also 
die Karpelle nicht miteinander verwachsen sind. 
In der Abb. 12 ist ein schematischer Längsschnitt 
durch das Gynoeceum von Astrocarpus darge- 
stellt. Das äußerste Karpell rechts ist ungefähr 
median, die übrigen sind schief getroffen. Unter- 
halb der Fruchtblätter sind die Staubblätter 
inseriert, und unmittelbar darunter setzt der 
Diskus an, der jedoch nur nach der der Inflores- 
zenzachse zugewendeten Seite hin entwickelt 


ist. Zwischen den Fortpflanzungsorganen und den Blütenhüllblättern 
hat die Blütenachse eine Streckung erfahren, so daß Frucht- und 





Abb. 13. Astrocarpus Clusii. 


Staubblätter einerseits und Kron- 
und Kelchblätter andererseits deut- 
lich voneinander getrennt sind. 
Die Abb. 13a zeigt einen medi- 
anen Längsschnitt durch ein Kar- 
pell, und in der Abb. 14 sind Bilder 
von Querschnitten durch das Gy- 
noeceum von Astrocarpus zusam- 
mengestellt. An Hand dieser Figu- 
ren soll nunmehr der genauere Bau 


der Fruchtblätter besprochen wer- 
a Längsschnitt 


durch ein Karpell, ar gr Fruchtblätter. den. Querschnitte durch den ober- 
in FG's Keithündel gestricheit, weitere sten Teil der Karpelle (Abb. 14a) 
Vergr. a 40fach, b—d 80fach. zeigen einen ovalen bis rundlichen 


Umriß mit einer Spitze an der 


Oberseite. Diese ist auch im Längsschnittbild erkennbar und stellt die 
Narbenregion dar. Die morphologische Oberseite der Karpelle ist in 
dieser Region nur sehr wenig umfangreich. Nur etwas tiefer geführte 
Schnitte zeigen aber die Fruchtblattoberseite deutlich in Form einer 
Rinne, die von den Karpellrändern überdeckt wird. Je weiter man 


nach unten kommt, desto größer wird die Rinne. Sie erweitert sich 
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schließlich zur Karpellhöhlung, die in ihrer ganzen Länge von den über- 
einandergreifenden Fruchtblatträndern verschlossen wird. Die einzige 
Samenanlage ist in der Mitte der Karpelloberseite inseriert. Sie ist 
kampylotrop, und ihre Mikropyle ist nach oben gerichtet. Unterhalb 
der Anheftungsstelle der Samenanlagen zeigen die Fruchtblätter einen 
hufeisenförmigen Querschnitt. Nach unten schließt eine kurze stiel- 
artige Zone an, die jedoch 

deutlich die Oberseite des 

Karpells als Rinne erkennen 

läßt (Abb. 14c). 


Anfänglich sind die Kar- 
pelle streng radiärsymme- 
trisch angeordnet, d.h. alle 
Fruchtblätter sind mit ihren © 
Oberseiten der Bliitenachse 
zugewendet. Später tritt eine 
Veränderung in dem Sinne b 
ein, daß diejenigen Karpelle, 
die der Infloreszenzachse am 
nächsten stehen, ihre Ober- 
seiten etwas zu dieser Achse 
hin drehen. Dies ist aus allen 
Figuren der Abb. 14, vor 
allem aber aus den untersten 
Querschnittsbildern, deutlich 
erkennbar. 


Sowohl Längs- wie Quer- 
schnittsbilder lassen erken- 


nen, daß das Karpell von 
pus ; _ Abb. 14. Astrocarpus Clusii. Querschnitte durch 
Astrocar unmittelbar un das Gynoeceum; Leitbiindel schraffiert, weitere 


terhalb der Spitze am um- Erklärungen im Text. Vergr. 40fach. 
fangreichsten ist. Dies rührt 

von einem Auswuchs her, der auf der dorsalen Seite des Frucht- 
blattes gebildet wird. Wie die jungen Karpelle in Abb. 13 zeigen, 
tritt dieser Höcker schon frühzeitig in Erscheinung; er erreicht seinen 
größten Umfang jedoch erst nach der Fruchtreife. Ob dieser Bildung 
eine ökologische Bedeutung zukommt, ist unsicher (vgl. hierzu HENNIG 
1930). 

Noch kurz sei auf den Verlauf der Leitbündel im Karpell von Astro- 
carpus hingewiesen. In das Fruchtblatt tritt ein einziges Leitbündel ein, 
das in der Medianebene verläuft. Etwa in der Mitte geht davon ein Strang 
ab, der die Samenanlage versorgt, während das Hauptbündel sich im 
oberen Teil des Karpells verzweigt (Abb. 13a). 
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Wiederum genau gleich wie bei Reseda und Caylusea ist auch bei 
Astrocarpus die der Infloreszenzachse zugewendete Seite des Bliiten- 
vegetationspunktes gefördert. Die Blütenblätter werden zuerst auf dieser 
Seite angelegt ; erst wenn diese eine gewisse Größe erreicht haben, werden 
die Blatter desselben Kreises auch auf der abaxialen Seite zur Anlage 
gebracht. Die jungen Karpellanlagen von Astrocarpus haben die Form 
von kugeligen Höckern, die in einem Kreise um den Blütenvegetations- 
punkt herum angeordnet sind. Die Innenseiten dieser Höcker platten sich 
bald ab und vertiefen sich schließlich zu einer kleinen Höhlung. In 
dieser tritt ein halbkugeliger Körper in Erscheinung, das ist die zukünftige 
Samenanlage. Während diese sich weiterentwickelt, wächst das Karpell 
auch an seiner dorsalen Seite heran und bildet so den bereits erwähnten 
Auswuchs (Abb. 13b—d). Damit hat das Karpell im wesentlichen seine 
endgültige Form erreicht. In der Knospe liegen die Karpelle dicht an- 
einander, beim Öffnen der Blüte jedoch spreizen sie sternförmig aus- 
einander. 

4. Vergleichende Betrachtungen. 

Im vorstehenden sind der Aufbau, die Entwicklungsgeschichte und 
derLeitbündelverlauf des Gynoeceums von 7 Reseda- und je einer Caylusea- 
und Astrocarpus-Art beschrieben worden. Diesen Untersuchungen als 
solchen kommt nur eine sehr beschränkte Bedeutung zu; aber eine ein- 
gehende Darstellung dieser Verhältnisse war notwendig, um damit die 
Grundlage für die vergleichende Betrachtung zu schaffen. Wie bereits 
in der Einleitung erwähnt wurde, sind von verschiedenen Forschern 
Beiträge zur Ableitung der so außerordentlich voneinander abweichenden 
Fruchtknotenformen der Resedaceen geliefert worden. Indessen steht 
eine vollständige vergleichende Betrachtung noch immer aus, die nun- 
mehr auf Grund der durchgeführten Untersuchungen versucht wer- 
den soll. 

Die Grundlagen für die vergleichend-morphologische Betrachtung 
des verwachsenblätterigen Gynoeceums hat TRoLL geschaffen (1928, vgl. 
auch die zusammenfassende Darstellung 1932). Er nimmt dabei die von 
älteren Forschern aufgestellte, später jedoch fallengelassene Unterschei- 
dung von synkarpem und parakarpem Gynoeceum wieder auf. Unter 
einem synkarpen Gynoeceum hat man einen mehrfächerigen Frucht- 
knoten mit zentralwinkelständigen Plazenten zu verstehen, während 
als parakarp ein einfächeriges Gynoeceum mit zentralen oder parietalen 
Plazenten bezeichnet wird. Als gemeinsamen Oberbegriff braucht TRoLL 
die Bezeichnung ,,coenokarp‘‘. — An einem synkarpen Gynoeceum können 
stets drei Abschnitte unterschieden werden, nämlich 1. die gefächerte 
Basis, die fertil ist (= synkarper Abschnitt), 2. ein einfächeriges, steriles 
Mittelstück, das meist zu einem langen Griffel entwickelt ist (= parakarper 
Abschnitt), und 3. die freien Karpellspitzen, die als Narben dienen (= apo- 
karper Abschnitt). Wie TROLL auf Grund umfassender Untersuchungen 
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feststellen konnte, zeigt auch das parakarpe Gynoeceum genau den gleichen 
Bauplan. Nur ist bei dieser Form die synkarpe Basis reduziert, und die 
Fertilität ist in den parakarpen Abschnitt verlegt. Sämtliche Formen der 
koenokarpen Gynoeceen sind somit nach einem einheitlichen Typus 
aufgebaut. 

Es sei nun unter diesem Gesichtspunkt das Gynoeceum von Reseda 
betrachtet. Dieses ist, entsprechend den eben erwähnten Definitionen, als 
parakarp zu bezeichnen. Der einfächerige, fertile Abschnitt und die freien 
Karpellspitzen sind ohne weiteres feststellbar. Es erhebt sich aber die 
Frage, ob auch die rudimentierte synkarpe Basis nachweisbar ist. Bereits 
TROLL hat Querschnitte durch den Fruchtknoten von Reseda alba unter- 
sucht und dabei festgestellt, daß die Basis dieses Gynoeceums gefächert ist. 
Wie verhalten sich aber die übrigen Reseda-Arten? Die vorliegenden 
Untersuchungen ergaben, daß bei 5 von 7 untersuchten Arten ein syn- 
karper Abschnitt nachweisbar ist. Am deutlichsten ist er bei Reseda luteola 
entwickelt, bei der die Fruchtknotenfächer groß und ziemlich tief sind. 
Klein, aber immerhin deutlich wahrnehmbar ist die synkarpe Basis 
bei Reseda cristallina, Reseda alba, Reseda odorata und Reseda complicata. 
Hingegen war eine Fächerung bei Reseda lutea und Reseda Phyteuma nicht 
nachweisbar. Bei der zweitgenannten Art ist dies nicht verwunderlich; 
sind doch die Plazenten im unteren Teil stark vorgewölbt, was offenbar auf 
nachträgliches Wachstum ihrer Zellen zurückzuführen ist. Im oberen Teil 
der Basis wird durch die vorspringenden Plazenten ein synkarper Abschnitt 
vorgetäuscht, während im unteren Teil eine Unterscheidung zwischen 
echter Fächerung oder nachträglich vorgewachsenen Plazenten schwer 
zu treffen ist. (Vgl. S.474 und Abb. 3.) Was schließlich noch Reseda 
lutea anbelangt, so kann man auch bei dieser Art, wenn auch nicht immer 
und nur auf besondere ‘Art und Weise, einen synkarpen Abschnitt nach- 
weisen. Stellt man durch die Fruchtknotenbasis dieser Spezies ganz 
dünne Querschnitte (5 u) her, so ist es, allerdings nur in wenigen Schnitten, 
möglich, eine gefächerte Zone wahrzunehmen. 

Diese Tatsachen berechtigen zu der Feststellung, daß das Gynoeceum 
von Reseda aus drei Abschnitten besteht, nämlich aus einer reduzierten 
synkarpen Basis und aus den wohl entwickelten para- und apokarpen 
Zonen. Hinsichtlich der Fertilität konnte ich bei allen Arten immer 
wieder dieselbe Feststellung machen, daß die Samenanlagen im para- 
karpen Abschnitt inseriert sind. Hingegen fand HENNIG (1930), wie bereits 
kurz erwähnt, bei Reseda luteola auch im synkarpen wie im apokarpen 
Teil Samenanlagen. Hieraus geht hervor, daß alle Abschnitte in bezug 
auf die Fertilität gleichwertig sind, eine Feststellung, die für die folgenden 
Betrachtungen von entscheidender Bedeutung ist. 


Bei den meisten Reseda-Arten entfällt der überwiegende Anteil der 
gesamten Länge des Gynoeceums auf den parakarpen Abschnitt, während 











486 Hansjakob Schaeppi: Vergleichend-morphologische Untersuchungen 


der apokarpe Teil nur etwa ein Viertel der Lange ausmacht. Anders 
verhält sich in dieser Hinsicht Reseda luteola. Bei dieser Art sind para- 
und apokarper Teil ungefähr gleich lang. Dieses Verhalten leitet zu einer 
Fruchtknotenform über, wie sie Caylusea aufweist. Bei Caylusea ist der 
parakarpe Abschnitt, der bis anhin übersehen wurde, nur sehr kurz, 
so daß bei oberflächlicher Betrachtung allein die großen freien Karpell- 
spitzen auffallen. Denkt man sich an einem Gynoeceum von Reseda luteola 
die synkarpe Basis und den größten Teil des parakarpen Abschnittes redu- 
ziert, oder stellt man sich vor, daß an einer Fruchtknotenanlage der 
nämlichen Art, wie sie in Abb. 6b dargestellt ist, sich nur die freien 
Spitzen, nicht aber die koenokarpe Basis streckt, so erhält man, abgesehen 
von der Anzahl der Karpelle, die Fruchtknotenform von Caylusea. Diese 
Ableitung ist zuerst von TRoLL (1928) entwickelt worden, dem HENN1G 
(1930) gefolgt ist. Auch ich schließe mich dieser Auffassung an, um so 
mehr, als es nunmehr gelungen ist, bei Caylusea eine, allerdings stark 
reduzierte, parakarpe Zone nachzuweisen. Damit ist auch die Ansicht 
EicHLErs (1878), der im Fruchtknoten von Caylusea eine primitive Form 
erblickte, widerlegt. Bereits TROLL ist auf Grund seiner Ableitung dieser 
Auffassung entgegengetreten, indem er das Gynoeceum von Caylusea 
als „scheinbar apokarp“ bezeichnet. Diese Angabe kann nun dahingehend 
ergänzt werden: Das Gynoeceum von Caylusea ist parakarp, seine koeno- 
karpe Zone ist jedoch stark reduziert, so daß beinahe nur die freien Karpell- 
spitzen in Erscheinung treten. 


Auch CELAKOVSKY (1877) spricht davon, daß die parietalen Plazenten, 
die bei Reseda lang und wohl entwickelt sind, bei Caylusea nur kurz 
und niedrig auftreten. Diese Feststellung ist zweifellos richtig. Aber 
CELakovsky erblickt im Gynoeceum von Caylusea eine Übergangsform, 
die zwischen der parietalen Plazentation bei Drosera und der basalen 
bei Dionaea vermittelt. Wie bereits TROLL (1928) betonte, können nur 
genauere Untersuchungen an Droseraceen dartun, ob tatsächlich solche 
Übergangsformen vorkommen. Sicher stellt Caylusea keine solche dar. 


Man könnte allerdings im Sinne CELAKOVSKYSs die Frage aufwerfen, ob 
die Karpelle von Caylusea vielleicht peltate Blätter sind, deren Samen- 
anlagen auf der mit der Blütenachse verwachsenen Querzone sitzen, 
um so die scheinbar axile Stellung der Samenanlagen zu erklären. (Vgl. 
hierzu meine Untersuchungen an Phytolaccaceen, 1936.) In diesem Falle 
würden die Verhältnisse bei Caylusea eine Vorstufe zur zentralen Plazenta- 
tion darstellen. Aus folgenden Gründen ist eine solche Erklärung jedoch 
abzulehnen: 1. Die Samenanlagen von Caylusea stehen nicht den Karpell- 
spreiten gegenüber auf der Blütenachse, sondern an der Basis der Frucht- 
blätter. Wie gezeigt werden konnte, kommt die scheinbar axile Stellung 
der Samenanlagen hauptsächlich durch die nachträgliche Vorwölbung 
der Blütenachse zustande. Ganz besonders deutlich ist der Zusammen- 
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hang zwischen Samenanlage und Karpell bei Caylusea canescens, von 
der PAYER (1857) ein junges Gynoeceum dargestellt hat. Bei dieser Art 
entwickelt jedes Fruchtblatt nur zwei Samenanlagen, die an der Basis 
der Fruchtblätter stehen. 2. Wenn die Karpelle von Caylusea peltat 
wären, müßte dies im Leitbündelverlauf nachgewiesen werden können. 
Von einem in schildförmigen Blattorganen stets vorhandenen Ventral- 
medianus ist aber nichts feststellbar. Und schließlich 3. alle anderen 
Resedaceen haben epeltate Karpelle, auch Astrocarpus, die sich, wie weiter 
unten zu zeigen sein wird, von Caylusea ableiten läßt. 

Noch einmal ist auf die Gestaltung der Karpelle bei Reseda zurück- 
zukommen. Bei der Besprechung von Reseda lutea ist betont worden, 
daß im apokarpen Teil die Karpelloberseite eine schmale Rinne umgibt. 
Im parakarpen Teil treten die Fruchtblätter an ihren Rändern miteinander 
in Verbindung. Anders verhalten sich die übrigen Resedenarten. Bei 
Reseda Phyteuma z.B. umschließen die Fruchtblattoberseiten auch 
im apokarpen Abschnitt einen Hohlraum, d. h. die Karpelle sind flächen- 
artig entwickelt. Ganz besonders deutlich tritt einem diese Erscheinung 
an Reseda luteola entgegen. Die langen, freien Karpellspitzen dieser Art 
umgeben eine Höhlung, und man beobachtet, daß die Karpelle im obersten 
Teil des parakarpen Abschnittes nicht nur mit ihren Rändern, sondern 
auch mit einer breiten Zone ihrer Außenflächen verwachsen sind. Die 
Samenanlagen stehen bei Reseda lutea wie auch bei den meisten anderen 
Arten an den Verwachsungsstellen der Fruchtblätter, also an den Karpell- 
rändern. Dasselbe trifft für den unteren Teil des parakarpen Abschnittes 
von Reseda luteola zu (Abb. 1f und 5e). Im oberen Teil dieser Zone 
jedoch, in dem die Karpelle auch mit einem Teil ihrer Unterseiten mit- 
einander verbunden sind, stehen die Samenanlagen nicht am Rande, 
sondern auf den Fruchtblattinnenflächen (Abb. 5d). Eine ganz ähnliche 
Erscheinung gelangt auch anCaylusea zur Beobachtung. Für diese Gattung 
ist dargetan worden, daß die Karpellränder im untersten Teil nach 
außen umgeschlagen und mit einer breiten Zone ihrer Innenflächen 
miteinander verwachsen sind. Daß dazwischen Septalhöhlungen offen 
bleiben, ist in diesem Zusammenhang unwesentlich. Die Samenanlagen 
stehen bei Caylusea an den nach innen gebogenen Karpellteilen, also 
nicht am Rande, sondern an den Oberseiten. Auf ganz jungen Ent- 
wicklungsstadien ist dies allerdings noch nicht zu erkennen, da das 
Wachstum der Karpellränder verhältnismäßig erst spät einsetzt. SchlieB- 
lich sei noch auf den Leitbündelverlauf hingewiesen. Man vergleiche 
hierzu die Querschnittsbilder des obersten Teiles des parakarpen Ab- 
schnittes von Reseda luteola (Abb. 5d) und der Basis des Fruchtknotens 
von Caylusea (Abb. 10d). Beide Bilder zeigen, daß es nicht zur Bildung 
von Zwischenbündeln gekommen ist; bei Caylusea und im obersten Teil 
des Gynoeceums von Reseda luteola verlaufen die lateralen Leitbündel 
von zwei benachbarten Fruchtblättern voneinander getrennt. Alle diese 
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Feststellungen zeigen erneut, daB das Gynoeceum von Caylusea und der 
obere Teil des Fruchtknotens von Reseda luteola im Bau, in der Stellung 
der Samenanlagen und im Leitbündelverlauf weitgehende Uberein- 

Bei Reseda lutea entfallen ungefähr drei Viertel der gesamten Lange des 
Gynoeceums auf den koenokarpen Teil, etwa gleich lang sind koeno- und 
apokarper Abschnitt bei Reseda luteola, und bei Caylusea wird der Frucht- 
knoten beinahe ausschlieBlich von den freien Karpellspitzen gebildet. 
Man kann also innerhalb der Resedaceen eine schrittweise Reduktion 
des koenokarpen Fruchtknotenabschnittes feststellen. Uberhaupt nicht 
mehr ausgebildet wird dieser Abschnitt bei der letzten noch in Betracht 
zu ziehenden Gattung, bei Astrocarpus. Weder im ausgewachsenen Frucht- 
knoten, noch in den ersten Entwicklungsstadien kann eine Verwachsung 
der Karpelle nachgewiesen werden. Dementsprechend ist das Gynoeceum 
von Astrocarpus als apokarp, da es sich aber unzweifelhaft von den Frucht- 
knotenformen der übrigen Resedaceen ableiten läßt, als „sekundär apo- 
karp“ zu bezeichnen. 

Über die Ableitung der Fruchtknotenform von Astrocarpus hat sich 
einzig HENNIG geäußert. Sie schreibt hierüber den einzigen Satz (1930, 
8. 542): „Doch ist die Brücke zum Gynaeceum von Caylusea nicht allzu 
schwer zu schlagen, wenn man sich vorstellt, daß bei dieser ( Astrocarpus ) 
die Carpelle getrennt bleiben, und das Plazentagewebe der Ränder sich 
in der Mitte vereinigt.‘ So einfach liegen indessen die Verhältnisse nicht. 
Wie schon TROLL (1928) gezeigt hat, und wie auch aus den vorliegenden 
Untersuchungen hervorgeht, entsteht das koenokarpe Gynoeceum nicht 
durch Verwachsung ursprünglich freier Teile, sondern die Karpelle ent- 
stehen von vornherein miteinander verbunden. Es handelt sich also bei 
Astrocarpus nicht um ein ,,Getrenntbleiben“ der Fruchtblätter, während 
diese bei den anderen Gattungen „verwachsen“, sondern wie die obigen 
Betrachtungen gezeigt haben, entsprechen die freien Karpelle von Astro- 
carpus dem apokarpen Abschnitt des Gynoeceums von Reseda bzw. 
von Caylusea. 

Bei Caylusea abyssinica findet man drei bis vier Samenanlagen auf 
einem Fruchtblatt, während bei Caylusea canescens jedes Karpell nur 
deren zwei ausbildet. Bei beiden Arten stehen die Samenanlagen auf den 
Karpellinnenseiten. Bei Astrocarpus entwickelt jedes Karpell nur eine 
einzige Samenanlage, und diese ist laminal-median inseriert. Einen 
ähnlichen Übergang von laminal-lateraler zu laminal-medianer Plazenta- 
tion bei gleichzeitiger Reduktion der Anzahl der Samenanlagen hat 
EBER bei den Alismataceen festgestellt (1934, S. 295): „In allen Fällen 
ist laminale Plazentation festzustellen, die bei dem mehrsamigen Dama- 
sonium polyspermum eine laminal-laterale, bei dem zweisamigen Dama- 
sonium alisma und bei den iibrigen Alismataceen, die alle einsamig sind, 
eine laminal-mediane ist.“ 
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Zum Schluß muß noch auf die Karpellform von Astrocarpus ein- 
gegangen werden. Die Fruchtblätter dieser Gattung umgeben jedes 
für sich mit den übereinandergeschlagenen Rändern Höhlungen, in denen 
die Samenanlagen sitzen. Bei Caylusea umschließen alle Karpelle einen 
gemeinsamen, allerdings oben offenen Hohlraum. Als weitere Besonderheit 
kommt bei Astrocarpus noch der Auswuchs an der dorsalen Karpellseite 
hinzu. Trotz dieser Verschiedenheiten weichen die Fruchtblätter der 
beiden Gattungen im oberen und mittleren Teil nicht grundsätzlich von- 
einander ab. Anders verhält es sich mit den untersten Karpellteilen. Bei 
Caylusea sind die Karpellspreiten unten breit und miteinander ver- 
wachsen; bei Astrocarpus hingegen verschmälern sie sich und gehen in 
eine kurze stielartige Zone über. Es erhebt sich die Frage, wie man sich 
die Entstehung dieses „Stieles“ zu denken hat. Wie gezeigt wurde, 
entstehen die Karpelle von Astrocarpus als kugelige Höcker, die sich an 
ihren Innenseiten bald abplatten und vertiefen. Durch diesen Vorgang 
entstehen aus den kugeligen Primordien flächenförmige Gebilde. Karpell- 
unter- und-oberseite wachsen dabei gleich stark. Nicht so entwickeln 
sich Basis und Spitze des Fruchtblattes. Wie die Karpellanlagen in der 
Abb. 13 zeigen, treten diese Abplattung und Vertiefung, und damit 
das flächenhafte Wachstum, zur Hauptsache nur im mittleren Teil des 
Fruchtblattes auf, während Basis und Spitze davon nur wenig berührt 
werden. So kommt es, daß die Karpelloberseite, die in der Mitte eine breite 
Fläche darstellt, in der basalen, stielförmigen Zone nur als kleine Rinne 
erkennbar ist. Es liegen hier offenbar ähnliche Verhältnisse vor, wie ich 
sie an den Griffeln von Phytolacca (1936) beobachten konnte. An diesen 
entspricht der überwiegende Anteil der Oberfläche der morphologischen 
Unterseite, während die Oberseite nur als seichte Rinne ausgebildet ist, 
was auf eine besondere Wachstumsverteilung zurückzuführen ist. 


Zusammenfassung. 

Vergleichende Untersuchungen über den Bau, die Entwicklungs- 
geschichte und den Leitbündelverlauf des Gynoeceums der Resedaceen 
ergaben: 

1. Das Gynoeceum von Reseda ist parakarp und besitzt parietale 
Plazenten. Es besteht aus einer reduzierten synkarpen Basis und den 
wohl entwickelten para- und apokarpen Abschnitten. 

2. Der Fruchtknoten von Caylusea ist als reduziert parakarp zu be- 
zeichnen. Die koenokarpe Basis ist wenig, der apokarpe Abschnitt mächtig 
entwickelt. Die Samenanlagen stehen auf den Fruchtblattinnenseiten. 
Durch nachträgliche Vorwölbung der Blütenachse gelangen sie in eine 
scheinbar axile Stellung. 

3. Das Gynoeceum von Astrocarpus ist als sekundär apokarp auf- 
zufassen. Die ganze koenokarpe Basis ist unterdrückt, und die apokarpen 
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Fruchtblattspitzen sind allein zur Entwicklung gelangt. Die einzige 
Samenanlage jedes Karpells steht laminal-median. 

4. Die Fruchtknotenformen der Resedaceen lassen sich voneinander 
ableiten. 


Hansjakob Schaeppi. 
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LICHTFELD UND BLATTFARBSTOFFE I}. 


Von 
A. SEYBOLD und K. Ectez. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 28. Dezember 1936.) 


I. Einleitung. 


Unsere Lichtmessungen der letzten Jahre haben beträchtliche quali- 
tative und quantitative Unterschiede der einzelnen Lichtfelder ergeben 
(SEYBOLD 1934b, 1936; EcLe 1937). So wechselnd in der Natur die 
Strahlungsbedingungen auch sind, in gewisser Hinsicht lassen sich doch 
einzelne Lichtfelder charakterisieren. Die Pflanzen, die der direkten 
Sonnen- und diffusen Himmelsstrahlung ausgesetzt sind, bezeichnet 
man bekanntlich als Sonnenpfl , während diejenigen Gewächse, die 
imgroßen und ganzen die direkte Sonnenstrahlung nicht erreicht, Schatten- 
pflanzen genannt werden. Vergleichende Messungen des diffusen Schatten- 
lichtes unter einem grünen Blätterdach und des diffusen einstrahlenden 
Himmelslichtes, das unserem Auge blau erscheint, haben uns gemäß der 
vorherrschenden Lichtqualitäten zu der Unterteilung der Blauschatten- 
pflanzen einerseits und der Rot-Grünschattenpflanzen andererseits geführt 
(SEYBOLD 1936, S. 756). Übergänge zwischen beiden Typen sind natur- 
gemäß ebenso hier vorhanden, wie die Schattenpflanzen überhaupt 
kurze Zeit direktes Sonnenlicht erhalten können (z. B. wandernde Licht- 
inseln im Waldschatten; direkte Sonneneinstrahlung an Blauschatten- 
standorten bei auf- und untergehender Sonne). Bei bedecktem Himmel 
müßte man sogar streng genommen die Sonnenpflanzen als Grau- 
schattenpflanzen bezeichnen. 

Bei den qualitativen und quantitativen Unterschieden der Lichtfelder 
lag eine vergleichende Untersuchung der Pigmentausbildung der gekenn- 
zeichneten Pflanzentypen nahe. Sind kausale Zusammenhänge zwischen 
den vorherrschenden Strahlungsarten der Lichtfelder und der Blatt- 
farbstoffe vorhanden, so müssen sich diese durch die quantitative Analyse 
des Chlorophyll- und des Karotinoidgehaltes ergeben. Die ausgeprägt 
verschiedenen Lichtabsorptionskurven der beiden Chlorophylle a und b 
(s. Abb. 4) sowie der beiden Karotinoide (Karotine und Blattxanthophyll) 
müssen dem Laubblatt je nach dem relativen Verhältnis der einzelnen 
Farbkomponenten eine bevorzugte Lichtabsorption in bestimmten Spek- 
tralbezirken einbringen. Wenn die Vermutung einer „chromatischen 





1 Der Deutschen Forsch inschaft, welche die vorliegende Untersuchung 





unterstützte, möchten wir auch an dieser Stelle danken. 
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Adaptation“ zutreffend ist, so müssen die Quotienten a/b, x/c und ++ 
eine Abhangigkeit von dem vorherrschenden Standortlicht aufweisen. 
WiILLsTÄTTER und SroL (1918, S. 8) haben wohl ähnliche Gedanken 
erwogen, wenn sie schreiben: ,,Im Absorptionsspektrum der Komponente b 
sieht man die hauptsächlichen Bänder zum großen Teil zwischen denjenigen 
von Chlorophyll a liegen. Daher wird das Licht durch die Mischung der 
Chlorophylle vollständiger absorbiert als von einer Komponente allein, 


Tabelle 1. Nach WıLıLstÄtter und Srozz (1913). 









































nd 
b+ bl e+e) ame] zu [te] Arcs 
zreo a+b 
a/b | x/c Eis 
Sambucus | Lichtblätter 22,15 | 4,05 | 2,78 | 1,86 | 3,25 | 13,5) — — 
nigra Schattenblatter | 19,32 | 2,55 | 2,06 | 3,05 | 4,67 | — | 64 43,7 
Aesculus | Lichtblatter 32,55 | 7,45 | 2,73 | 1,54 | 2,82 | 11,9) — — 
hippocast. | Schattenblätter | 26,47 | 3,72 | 2,30 13,0 | 4,7 — | 94,8] 66,0 
Fagus Lichtblatter 26,76 | 4,86 | 3,13 | 1,63 | 3,45 | 10,7) — _ 
silvatica | Schattenblätter | 37,40 | 3,83 | 2,92 | 1,92 | 6,02 | — | 17,8 | 74,0 
Platanus | Lichtblätter 21,78 | 4,08 | 3,43 12,16 | 3,4 ]10,8| — | 2,7 
acerifolia | Schattenblätter | 27,91 | 4,38 | 3,16 | 2,45 | 3,31 | — | 134) — 
Mittelwert 11,7 | 48,0 


was namentlich bei der Ausnützung des schwächeren, diffusen Tages- 
lichtes für die Pflanze von Nutzen ist‘. Bei dieser Vorstellung darf 
allerdings nicht vergessen werden, daB durch eine Vermehrung der einen 
oder anderen Komponente eine ebenso groBe Lichtabsorption wie durch 
die Mischung beider Komponenten erzielt werden kénnte. 

Zwar lieBe sich auch denken, daB die relativ vermehrte Ausbildung 
der einen oder anderen Pigmentkomponente lediglich von der ver- 
schiedenen Energie des Standortlichtes abhängig wäre. Das Lichtfeld 
der Sonnenpflanzen unterscheidet sich bekanntlich quantitativ von dem 
der Schattenpflanzen beträchtlich. In dem wechselnden Chlorophyll- 
und Karotinoidquotienten drückte sich in diesem Falle an Stelle einer 
chromatischen eine ‚energetische Adaptation aus. Jeweils ein grüner 
und ein gelber Farbstoff würden sodann als ,,Starklichtpigmente, die 
anderen als „Schwachlichtpigmente‘ (oder als ,,Sonnen- und Schatten- 
farbstoffe‘‘) angesprochen werden können. 

Solche Überlegungen erscheinen um so mehr berechtigt, weil Chloro- 
phyll b stärker ‚‚färbt‘‘ als die Komponente a, Karotin stärker als Xantho- 
phyll. Dieser subjektive Eindruck gilt natürlich nicht für jede Lichtwellen- 
lange, wohl aber für das ‚weiße‘ Licht“. EGLE wird in seiner Arbeit 
die quantitativen Zusammenhänge der Lichtabsorption der 4 Farbstoff- 
komponenten des Blattes mitteilen. 
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Die grundlegenden Versuche von WıLLsTärrer und SroLL (1913, 
1918) haben eindeutige quantitative Unterschiede in der Pigmentausbil- 
dung der ,,Licht- und Schattenblatter“ ergeben. „Die Schattenblätter 
sind, wenn man das Chlorophyll auf das Trockengewicht bezieht, viel 
reicher an Chlorophyll (nicht ebenso an Karotinoiden) als die Licht- 
blätter‘‘ (WILLSTATTER und Stoxx 1913, S. 111). Aus der vergleichenden 
Betrachtung ihrer analytischen Befunde glaubten WILLsTÄTTER und 
STOLL ein annähernd konstantes Verhältnis der beiden Chlorophylle 
(a/b = 2,85 mit den größten Differenzen von + 0,7—0,8), ebenso der 
Karotinoide (s. S.500) ableiten zu können. Den Unterschieden der 
Quotienten a/b und x/c, die wir der Tabelle 1 zu entnehmen vermögen, 
legten sie demnach keinen größeren Wert bei, lediglich werden die 
a+b 
x+e 
wir später zurückkommen (s. S. 500). 

WILLSTÂTTER und STOLL betonten übrigens: „Die ersten Ergebnisse 
dienen vielmehr dazu, die Brauchbarkeit der Analyse zu bestätigen 
und Fragen von physiologischer Bedeutung, die sie zu lösen gestattet, 
anzuregen, als etwa schon Gesetzmäßigkeiten in der Verteilung der Farb- 
stoffe festzustellen (1913, S. 109)“. Durch die „Untersuchungen über 
die Assimilation der Kohlensäure“, die WILLSTÄTTER und Stott 1918 
mitteilten, wobei die Verteilung der Farbstoffkomponenten eingehend 
berücksichtigt wird, hat sich die Konstanz des Quotienten a/b ~ 3 
so erhärten können, daß diese Zahl als endgültig gesichert und als Kon- 
stante der Photosynthese galt. Nach Gesetzmäßigkeiten in der Ver- 
teilung der Farbstoffe ist nicht weiter geforscht worden. Lehr- und 
Handbücher heben die Konstanz des Chlorophyll- und Karotinoid- 
quotienten besonders hervor, und den geringen Abweichungen wird keine 
physiologische Bedeutung beigemessen. 

In Fortsetzung unserer lichtphysiologischen Untersuchungen dräng- 
ten sich uns die oben skizzierten Fragen auf, zumal sich durch die 
Messungen der Lichtverteilung im Wasser und der Pigmentausbildung 
von Meeresalgen eindeutige Beziehungen herausstellen ließen (s. Szy- 
BOLD 1934a). 

Im Winter 1934/35 haben wir die analytischen Untersuchungen der 
Farbstoffverteilung in Angriff genommen und in diesem Herbst zu einem 
gewissen Abschluß gebracht. Der erste Teil der Arbeit bestand vor 
allem in der Reindarstellung der einzelnen Farbstoffkomponenten, der 
zweite in einer umfassenden Pigmentanalyse von etwa 200 Pflanzenarten 
verschiedener Lichtfelder und der dritte in einer physiologischen Unter- 
suchung der Farbstoffbildung bei klar definierten Belichtungsverhältnissen. 
Der letzte Abschnitt der Untersuchung wird bei den großen technischen 
Schwierigkeiten noch weitere Jahre in Anspruch nehmen, während die 
Untersuchungen des 2. Abschnittes genügend gesicherte Ergebnisse 


Planta Bd. 26. 33 


Schwankungen des Quotienten besonders hervorgehoben, worauf 
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zeitigten. Uber diese soll kurz berichtet werden, eine ausfiihrliche 
Darstellung der Analysenbefunde wird EGLE im Rahmen seiner Unter- 
suchung geben können. 

Die Gewinnung der beiden grünen Blattfarbstoffe a und b und der 
gelben c und x erfolgte mittels der chromatographischen Methode nach 
Tswerr, die in den letzten Jahren von KUHN, WINTERSTEIN und Mit- 
arbeitern so durchgearbeitet wurde, daß sie die Gewinnung reiner Prä- 
parate ermöglicht. Für unsere Analysen wählten wir einen speziellen 
Trennungsgang, den SPOHN (1935) bereits beschrieben hat. In diesem 
Jahr verbesserten wir die Methode noch dadurch, daß wir mit reinem 
Benzol das Chromatogramm in der Zuckerröhre entwickelten!. Bei der 
präparativen Darstellung von Chlorophyll a und b, Karotin und Xantho- 
phyll hat Herr Dr. SPOHN wesentlichen Anteil. Herr Kollege Kun 
(Kaiser Wilhelm-Institut Heidelberg) überließ uns in dankenswerter Weise 
Präparate von Karotin 8 und Lutein, um die Reinheit unserer Präparate 
prüfen zu können. Unser aus gelben Rüben gewonnenes Karotin ergab 
eine Abweichung der Extinktionskoeffizienten von etwa 2% von dem 
Kunsschen Präparat (Karotin 8), während die Abweichung zwischen 
unserem aus Brennesselmehl gewonnenen Blattxanthophyll und dem 
Kvnsschen Lutein etwa 10% betrug. Diese Differenz braucht bei der 
Uneinheitlichkeit des Xanthophylls nicht wunder zu nehmen und kann 
bei unseren vergleichend physiologischen Untersuchungen unbedenklich 
außer acht gelassen werden. Leider konnten wir von anderer Seite zur 
Kontrolle unserer Chlorophyllpräparate keine Vergleichssubstanzen er- 
halten. Unsere eigenen Präparate hatten schön kristalline Konsistenz 
und ergaben in speziellen Fällen Analysenresultate, die mit Angaben 
der Literatur gut übereinstimmten. In der Tabelle 2 sind zum Vergleich 
die Daten von RupoLrH (1934) mitgeteilt. 


Tabelle 2. Phaseolus multiflorus. 


mg Farbstoff in 100 qcm Blattflache 





























a b a+b x c x+e a/b x/c 
MittelwertenachRupoLrx| 3,67 | 1,30 | 4,97 | 1,61 | 0,47 | 2,08 | 2,82 | 3,7 
Sonnenblätter . . . . . 4,34 | 0,96 | 5,30 | 0,9 0,19 | 1,09 | 4,5 4,7 
Schattenblätter . . . . | 3,56 | 1,07 | 4,63 | 1,0 0,19 | 1,19 | 3,3 5,2 








Die photometrischen Messungen (Chlorophylle in Äther, Karotin in : 
Benzol, Xanthophyll in Methanol) erfolgten mit dem Zeıssschen Pulfrich- 
photometer. Die Chlorophylle sind mit den Filtern S61 und S 57, die 
Karotinoide mit den Filtern S50 und S47 gemessen worden. Die 
Schilderung weiterer technischer Einzelheiten soll hier unterbleiben. 


1 WINTERSTEIN: Handbuch der Pflanzenanalyse, Bd. 4, Teil 2, S. 1403. 
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II. Das Verhältnis der Chlorophylikomponenten a und b. 


Sonnen- und Schattenblätter. Die vergleichende Untersuchung von 
Sonnen- und Schattenblättern einer und derselben Pflanze, wozu sich 
Bäume besonders eignen, bringt den Vorteil gleicher genetischer Kon- 
stitution des Analysenmaterials mit sich. Daß die Pigmentausbildung 
in starkem Maße von der Erbmasse abhängig ist, kann als gesichert 
gelten. Aus der vorliegenden Untersuchung ergeben sich für diese Auf- 
fassung weitere Belege (s. S. 504 f.). 























Tabelle 3. 
mg Farbstoff in 10 g Frischgewicht ed 
a+b a+b 
a b la+tb| x e |x+c] a/b | x/c Ze a/b | x/c re 
Sambucus | Sonnenblätter |25,4| 7,05 | 32,5 | 5,33] 0,92] 6,2513,6 |5,8 13,2 | 39 | — | — 
nigra Schattenblatter | 23,1 | 8,75 | 31,9 | 4,57] 0,73] 5,3 12,6 16,313,7 | — | 9] 1 
Aesculus | Sonnenblätter |39,3|8,1 | 47,4 | 6,4, | 1,69] 8,09 |4,85| 3,7 | 3,62 | 42 | — | — 
hippocast. | Schattenblätter | 50,6 | 14,7 | 65,3 |8,5 |1,96110,5 |3,4 | 4,3 | 3,85 | — | 16 4 
Fagus Sonnenblatter |23,7| 7,21 30,9 15,7 11,5 | 7,2 13,3 | 3,8 | 2,64 | 32 | — 2 
silvatica | Schattenblätter |23,2| 9,41 32,6 16,4 |1,4 | 7,8 12,5 | 4,6 | 2,58 | — | 21 | — 
Phaseolus | Sonnenblatter 31,4 | 6,95 | 38,4 16,5 | 1,38] 7,9 |4,5 | 4,7 | 3,02 | 36 | — | — 
_multiflorus | Schattenblätter | 28,2 | 8,48 | 36,7 | 7,95|1,52| 9,5 13,3 | 5,2 | 2,38 | — | 10 | 11 
Mittelwert 4,06 | 4,5 37 | 14 
2,95 | 5,1 
































In der Tabelle3 sind Werte von Sonnen- und Schattenblättern 
einiger Pflanzen mitgeteilt, die WILLSTÄTTER und SToLL (1913) bzw. 
RuporrH (1934) ebenfalls einer Analyse unterzogen haben (s. Tabelle 1 
und 2). 

Vergleichen wir zunächst das Verhältnis der Chlorophylle a und b 
der Tabelle 1 und 3, so erkennen wir, daß die Quotienten der Sonnenblätter 
unserer Analysen bei Sambucus, Aesculus und Fagus höher sind als die 
Quotienten der entsprechenden Lichtblätter bei WILLSTÄTTER und STOLL. 
Für die Schattenblätter, Fagus ausgenommen, gilt dasselbe. Diese Unter- 
schiede könnte man auf ungleiches Analysenmaterial zurückführen, 
zumal die Bezugsgröße des Frischgewichtes an sich schon gewisse Ab- 
weichungen erwarten läßt. 

Vergleichen wir nunmehr die Quotienten a/b der Licht- bzw. Sonnen- 
blätter mit denen der Schattenblätter einer Art, so erkennen wir, daß der 
stärksten Abweichung bei WILLSTÄTTER und STOLL von 13,5% (Sambucus) 
eine solche von 42% (Aesculus) aus unseren Messungen gegenübersteht. 
Wie die Tabelle 3 zeigt, haben wir bei den anderen angegebenen Pflanzen 
annähernd so große prozentuale Abweichungen. Im Mittel liegen bei 
WILLSTÄTTER und SToLL (s. Tabelle 1) die Quotienten a/b der Lichtblätter 
um 11,7% höher als die der Schattenblätter, während unsere Messungen 


33* 
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für die Sonnenblätter gegenüber den Schattenblättern einem um 37% 
höherliegenden Quotienten ergeben. 

Der Mittelwert des Komponentenverhältnisses a/b wird bei den 
Lichtblättern von WILLSTÄTTER und StoLL mit 2,93 mit den größten 
Abweichungen + 0,5—0,6 angegeben. Aus unseren Analysen der Tabelle 3 
lassen sich von dem Wert 2,93, den wir später als typischen Quotienten von 
Blauschattenpflanzen wahrscheinlich machen können (s. S. 498), bereits 
größere Abweichungen erkennen. Bei Aesculus beträgt die Abweichung 
+ 1,92! Von einer annähernden Konstanz des Quotienten a/b kann 
demnach nicht mehr gesprochen werden. Für „die besonders ausgesuchten 
Proben von Schattenblättern‘‘ (WmisTATTER und SroLL 1913, S. 115) 
ermittelten WILLSTÄTTER und StoLL ein Komponentenverhältnis von 
2,61 mit den größten Ausschlägen von + 0,55. Die Schattenquotienten a/b 
der in Tabelle 3 mitgeteilten Werte liegen zwischen 2,5 und 3,4, so daß 
hier die Abweichungen von der von WILLSTÄTTER und STOLL angegebenen 
Zahl nicht so groß wie bei den Sonnenblättern sind, abgesehen von dem 
niederen Schattenwert, den WILLSTÄTTER und SToLL für Sambucus 
angeben. 

WILLSTÄTTER und STOLL haben in ihrer 2. Abhandlung (1918) weitere 
Quotienten von a/b mitgeteilt, die zum Teil erheblich mehr als + 0,6 
von den Zahlen 2,93 bzw. 2,61 abweichen. Da andere Fragestellungen 
die Höhe des Quotienten a/b nicht in den Brennpunkt der Erörterung 
stellten, ist den größeren Abweichungen keine weitere Beachtung ge- 
schenkt worden. Bei Pelargonium zonale (WILLSTÄTTER und SroLL 1918, 
S.36) trat ein Quotient a/b = 4,7 auf. Die Tabelle 5 dieser Arbeit 
enthält für Aesculus einen Wert von 4,23, für Acer campestris und für 
Castanea sativa = 4,59. Man könnte zu den zuletzt genannten Zahlen 
bemerken, daß die Analysen im Herbst ausgeführt worden sind und ab- 
norme Quotientenverhältnisse darstellten, wenngleich die Blätter als 
grün bezeichnet wurden. Daß dem nicht so ist, ergab eine Untersuchung 
der Pigmentverhältnisse von herbstlich sich verfarbendem Laub, die EGLE 
später mitteilen wird. Aus unserer Tabelle 3 können wir für Sonnenblätter 
von Aesculus den Wert a/b = 4,85 entnehmen, und eine Analyse der 
Sonnenblätter von Castanea sativa, die wir im Sommer ausführten, 
ergab einen Wert von 4,4 (Schattenblätter 2,8). Die Quotienten a/b)4, 
die WILLSTÄTTER und STOLL angegeben haben, sind nach unseren Er- 
gebnissen an typischen Sonnenblättern gewonnen worden, während die 
von ihnen untersuchten „Lichtblätter‘ (Tabelle 1) keine Sonnenblätter, 
sondern Blauschattenblätter gewesen sein dürften. Wir werden aber kaum 
fehl gehen, wenn wir annehmen, daß die von WILLSTÄTTER und SToLL be- 
sonders ausgesuchten Proben von Schattenblättern ‚‚Grünschattenblätter‘“ 
gewesen sind. Beim Sammeln der Lichtblätter werden sie dagegen nicht 
darauf geachtet haben, ob diese als Sonnen- oder Blauschattenblätter 
im Sinne unserer Lichtfeldermessungen anzusprechen waren. 
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Um das fiir die einzelnen Lichtfelder charakteristische Komponenten- 
verhältnis der Chlorophylle (und Karotinoide) zu ermitteln, dehnten wir 
unsere Untersuchungen auf Pflanzengesellschaften aus, denen ein einiger- 
maßen definierbares Lichtklima eigen war. 


Sonnenpflanzen. Als typische Sonnenpflanzen konnten die auf den 
Dünen Sandhausens wachsenden Arten ausgewählt werden. 

Die untersuchten 13 Arten von Blütenpflanzen stammten alle vom 
gleichen Ort. VoLK (1934) hat von dieser Vegetation bereits eine öko- 
logische Schilderung gegeben. Der Lichtgenuß dieser zerstreut stehenden 
Sonnenpflanzen kann für unsere Flora als extrem gelten. Die Blätter 
mehrerer Arten sind im Laufe des Sommers wiederholt auf ihren Pigment- 
gehalt untersucht worden, ohne daß sich nennenswerte Abweichungen 
feststellen ließen. Die ausführlichen Zahlen wird EGLE mitteilen. Den 
höchsten Wert des Quotienten a/b = 5,8 wies Thymus angustifolius auf, 
den niedrigsten fanden wir bei Artemisia campestris (= 3,6). Der Mittel- 
wert der 13 untersuchten Arten betrug a/b = 4,36. 

Emerse Wasserpflanzen. Die emersen Wasserpflanzen auf freien 
Wasserflächen können ebenfalls als extreme Sonnenpflanzen gelten. 
Die Extremquotienten waren bei 9 untersuchten Arten 5,5 und 3,2. 
Der höhe Quotient wurde bei Aponogeton distachyum, der niedere bei 
Potamogeton fluitans ermittelt. Als Mittelwert von a/b ergab sich 4,4. 
Die Übereinstimmung mit der Sandhäuser Dünenflora könnte kaum 
eine bessere sein. 

Submerse Wasserpflanzen. Im Anschluß daran ermittelten wir die 
Farbstoffquotienten von submersen Wasserpflanzen, die in einer Wasser- 
tiefe von 0,5—2 m wuchsen. Insgesamt sind 7 Arten in 13 Analysen 
untersucht worden. Der Mittelwert des Quotienten a/b war 2,27 mit den 
Extremwerten 2,9 bei einem 0,5 m tief wachsenden Ceratophyllum emersum 
und 1,65 bei einer 2 m tief stehenden Ælodea canadensis. Der Chlorophyll- 
quotient der emersen Wasserpflanzenblätter lag im Mittel um 94% höher 
als der der submersen! 

Die Verschiebung der Verhältnisse von Chlorophyll a und b schien 
uns im Hinblick auf unsere früheren Messungen der qualitativen und 
quantitativen Lichtverteilung im Wasser (SEYBOLD 1934a, 1936) ver- 
ständlich. Eine vorläufige Prüfung der Pigmentausbildung von submersen 
Meeresalgen sollte jedoch die Gültigkeit der vermuteten Zusammenhänge, 
auf die wir später zu sprechen kommen (s. S. 513), aufzeigen. 


Meeresalgen. WILLSTÄTTER und STOLL (1913) haben von Ulva lactuca 
bereits einen Quotienten a/b = 1,41 angegeben. In der Tabelle 5 teilen wir 
die ermittelten Quotienten verschiedener Grünalgen mit. Haben die sub- 
mersen Süßwasserpflanzen einen nur wenig über 2 liegenden Quotienten 
a/b ergeben, so finden wir bei den grünen Meeresalgen einen Mittelwert 
von 1,34. 
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Der Vollständigkeit halber sind in Tabelle 5 noch die Quotienten von 
3 Rhodophyceen und 3 verschiedenen Fucus-Arten mitgeteilt. Im Gegen- 
satz zu den Griinalgen ergibt sich fiir die Rotalgen ein Mittelwert von 15,5, 
für die Braunalgen von 21,9. WILLSTÄTTER und STOLL haben bei Phaeo- 
phyceen den Gehalt an Chlorophyll b mit etwa 5% an dem Gesamtchloro- 
phyligehalt angegeben, was mit unseren Befunden übereinstimmt. Auf 
die anderen in der Tabelle 5 mitgeteilten Werte kommen wir auf S. 505f. 
zurück. 

Grünschattenpflanzen. Nach diesen für unsere Betrachtung nicht un- 
wichtigen Ergebnissen wenden wir uns wiederum den Landpflanzen zu, 
und zwar den Grünschattenpflanzen, die einen mittleren Wert von 2,6 
ergaben. Den niedrigsten Quotienten hatten Hylocomium splendens und 
Pteridium aquilinum (2,2). Als Sonnenpflanze ergab Pteridium für a/b 
= 4,25! Den höchsten Wert der Grünschattenpflanzen hatte Circaea lute- 
tiana (3,1). Insgesamt sind von uns 24 verschiedene Arten (Phanerogame 
und Kryptogame) analysiert worden, so daß der Mittelwert der Pigment- 
ausbildung dieser Schattenpflanzen uns ein gutes Bild zu geben vermag. 

Blauschattenpflanzen. Von den Blauschattenpflanzen haben wir 20 ver- 
schiedene Arten der Pigmentanalyse unterworfen und für a/b einen Mittel- 
wert von 3,01 erzielt. Die Extremwerte liegen hier bei 2,4 (Asplenium ruta 
muraria bzw. 3,7 (Convallaria majalis und Mnium undulatum). Bei den 
wechselnden Belichtungsverhältnissen und dem häufig nicht ganz ein- 
deutig zu definierenden Lichtfeld ist die Transgression der Quotienten 
von Blau- und Grünschattenpflanzen nicht verwunderlich. 

Auf S. 496 haben wir bereits darauf hingewiesen, daß WILLSTÄTTER 
und StoLL gemäß unseren Befunden unter Lichtblättern wohl Blau- 
schattenblätter verstanden haben. Dafür spricht das Ergebnis, daß der 
Mittelwert unserer Blauschattenpflanzen um 15,7% höher liegt als der 
der Grünschattenpflanzen, während der Quotient der von WILLSTÄTTER 
und SroLz als Lichtblätter bezeichneten Pflanzen um 11,7% gegenüber 
den Schattenblättern erhöht war. Diese Prozentzahlen stimmen gut 
überein, so daß diese Deutung jedenfalls nicht von vornherein von der 
Hand zu weisen ist. 

Freilich können auch aus einem anderen Grunde WILLSTÄTTER und 
SroLL die erheblichen Abweichungen des Quotienten a/b von dem Wert 3 
entgangen sein. WINTERSTEIN! hat darauf hingewiesen, daß WILLSTÄTTER 
und StoLL in ihren b-Chlorophylipräparaten noch 15—20% Chlorophyll a 
hatten. Daß die Trennung von Chlorophyll a und b auch in ihren Analysen 
nicht vollständig war, geht daraus hervor, daß WILLSTÄTTER und STOLL 
im allgemeinen wesentlich weniger Chlorophyll gefunden haben als unsere 
Analysen ergaben. Ein Vergleich der Tabelle 1 und 3 zeigt ohne weiteres, 
daß wir bei Sambucus und Aesculus größere Mengen an Gesamtchlorophyll 
ermittelten, nur bei Fagus sind die Werte übereinstimmend. Überprüft 


1 WiNTERSTEIN: Handbuch der Pflanzenanalyse, Bd. 4, Teil2, S. 1403. 





Lichtfeld und Blattfarbstoffe I. 499 


man die zahlreichen von den genannten Forschern (vor allem in der 1918 
erschienenen Mitteilung) angegebenen Gesamtchlorophylimengen, so 
fallen die häufig wiederkehrenden geringen Beträge auf. Pro 10 g Frisch- 
gewicht ergibt sich aus 70 Bestimmungen von WILLSTÄTTER und SToLL 
ein Mittelwert von etwa 22 mg Gesamtchlorophyll, während wir aus 
einer ebenso großen Anzahl Bestimmungen im Mittel 36 mg, also 60% 
mehr erhielten. Auf die gute Übereinstimmung unserer Werte mit denen 
von RuDoLPH (s. S. 494) sei nochmals hingewiesen. Für Phaseolus vul- 
garis haben WILLSTÄTTER und SToLL (1918, S. 134) übrigens einen Wert 
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Abb. 1. 
für das Gesamtchlorophyll mit 3,37 mg pro 100 qcm Blattfläche mit- 
geteilt, während RupoLpH bei Phaseolus multiflorus 4,97 und wir 5,3 
(Sonnenblätter) bzw. 4,63 (Schattenblätter im Mittel 4,88) fanden. 
Die Abb. 1 ermöglicht uns nun einen zusammenfassenden Überblick 
der aus unseren Analysen gewonnenen Komponentenverhältnisse. Die 
Häufigkeit der ermittelten Quotienten verschiedener lichtökologischer 
Typen ist durch die angegebenen Senkrechten veranschaulicht. Eine 
Ordinateneinheit entspricht jeweils einem Analysenwert. Die Ver- 
schiebung des ,,Quotientenschwerpunktes von den Sonnenblättern 
(etwa 4,4) zu den Grünschatten- und submersen Wasserblättern (etwa 
2,5) ist unverkennbar und tritt bei einem Vergleich der emersen (4,4) 
und submersen (2,3) Wasserpflanzen besonders hervor. Auf die Deutung 
des variablen Verhältnisses der beiden Chlorophylle gehen wir nachher 
ein (S.511) und wenden uns nunmehr dem Verhältnis der Blatt- 
karotinoide zu. 
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Ill. Das Verhältnis der Karotinoidkomponenten x und e. 

Von vornherein sei darauf hingewiesen, daß die Ermittlung des 
Komponentenverhältnisses x/c mit einer gewissen Unsicherheit behaftet 
ist, da das wechselnde Verhältnis der 3 Karotinisomeren «, ß und y 
der Photometrie mit Lichtfiltern weitere Meßgenauigkeitsgrenzen setzt 
als bei den Chlorophylibestimmungen. Für Xanthophyll gilt dasselbe 
(s. KUHN in ZECHMEISTER 1934). In manchen Fällen werden die Fehler 
sehr gering, in anderen größer sein. Eine differenzierte Bestimmung der 
beiden Pigmente ist zur Gewinnung genauerer Werte notwendig. Für 
unsere Aufgabe schien aber die Trennung in ,,Karotin“ und ,,Xantho- 
phyll“ schlechthin ausreichend. 

Von WILLSTÄTTER und STOLL ist das Verhältnis der gelben Pigmente 
als annähernd konstant (1,5—2) angesehen worden, worauf wir bereits 
eingangs (S. 493) hingewiesen haben. Es ist uns nicht ganz verständlich, 
daß WILLSTÄTTER und STOLL die prozentuale Abweichung von 64 bzw. 
94,8% bei Sambucus bzw. Aesculus so gering werten (s. Tabelle 1). Ver- 
gleichen wir die von uns ermittelten Werte der Tabelle 3 mit denen der 
eben genannten Forscher, so erkennen wir, daß unsere Quotienten meist 
höher als die von WILLSTÄTTER und SToLL sind. Im Mittel ist der Quotient 
für die Sonnenblätter unserer Messungen 4,5, für die Schattenblätter 5,1. 
Für die Lichtblätter läßt sich aus der Tabelle 1 von WILLSTÂTTER 
und STOLL x/c = 1,8, für die Schattenblätter x/c — 2,6 errechnen. RUDOLPH 
(1934), der für Phaseolus im Mittel den Wert 3,7 erhielt, hat bereits 
darauf hingewiesen, daß die von WILLSTÄTTER und STOLL angegebenen 
Werte niedriger sind als die von ihm gewonnenen. Während RupoLr# den 
höchsten Wert x/c = 4,9, den niedrigsten — 2,9 angibt (s. Tabelle 2), 
liegt der Mittelwert unserer Sonnen- und Schattenblätter bei ungefähr 5,0. 

Bei einem Vergleich der absoluten Werte an Karotin und Xanthophyll 
ergibt sich (s. Tabelle 1 und 3), daß WıLLsTÄTTER und STOLL meist größere 
Karotin-, dagegen kleiner Xanthophyllwerte erhielten. RupoLrH hat 
bei Phaseolus sowohl höhere c- und x-Werte als wir gefunden (vgl. 
die Tabelle 2). 

Worauf die Unstimmigkeiten zurückzuführen sind, ist schwer zu 
entscheiden. Für unsere vergleichende Betrachtung sind sie von unter- 
geordneter Bedeutung. 

Sonnen- und Schattenblätter. Betrachten wir zunächst die Karotinoid- 
werte der Tabelle3. Die Schattenblätter haben in allen Fällen einen 
höheren Quotienten als die Sonnenblätter, was auch aus den Werten der 
Tabelle 1 hervorgeht. Die prozentualen Abweichungen der x/c-Quotien- 
ten sind bei WiILLSTÂTTER und StoLL zwischen Licht- und Schatten- 
blättern beträchtlich größer als zwischen unseren Sonnen- und Schatten- 
blättern. Ob dieses Ergebnis auf die Trennungsmethoden oder auf ver- 
schiedene Standortsbedingungen zurückzuführen ist, kann kaum ent- 
schieden werden. 
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S pfl Die ausgesprochenen Sonnenpflanzen der Sandhäuser 
Dünenflora ergaben einen Mittelwert x/e = 3,6, wobei Helichrysum 
arenarium mit 2,1 und Thymus angustifolius mit 5,5 die Extremwerte 
aufwiesen. 

Emerse Wasserpflanzen. Aus unseren Analysen der emersen Wasser- 
pflanzen, die einen ausgeprägten Sonnenquotienten der Chlorophylle auf- 
wiesen, (s. S. 497) ergaben sich Karotinoidquotienten im Bereich von 
2,9—5,2 (beidemal bei Trapa natans) mit einem Mittelwert x/c = 4,0. 

Submerse Wasserpflanzen. Ließ sich der Quotient 4,0 der gelben 
Pigmente bei emersen Wasserpflanzen ermitteln, so ergaben die submersen 
einen Mittelwert x/c = 5,7 (Elodea canadensis 4,3, Scirpus lacustris 8,0). 

Grüne Meeresalgen. Aus der Tabelle 5 ergibt sich für grüne Meeres- 
algen ein Mittelwert x/c — 6,4. WILLSTÄTTER und SToLL erhielten bei 
Ulva lactuca einen Wert x/c = 2,7. Demnach liegen unsere Werte wesent- 
lich höher, was darauf zurückzuführen ist, daß wir wesentlich mehr 
Xanthophyll als WILLSTÄTTER und SToLL fanden (s. S. 500). 

Griinschattenpflanzen. Bei den Grünschattenpflanzen ergibt sich ein 
Mittelwert x/c = 5,3 mit den Extremen 3,4 (Corylus avellana) und 8,5 
(Hylocomium splendens). 

Blauschattenpflanzen. Aus den Analysenbefunden der Blauschatten- 
pflanzen errechnen wir ebenfalls einen Mittelwert x/c = 5,5. Hier sind 
die Extremwerte 4,0 (Rubus fruticosus) und 7,9 (Lycopodium selago). 

Aus den Tabellen 1 und 3 

















’ > lle 4. 

und einer vergleichenden Be- Lins À 
trachtung der Quotienten a/b ed ms: 
und x/¢ von Pflanzen er» Emerse Wasserpflanzen . . . | 4,4 4,0 
schiedener Lichtfelder ergibt Sonnenpflanzen ..... . 4,36 | 3,6 
sich nun die folgende Bezie- Blauschattenpflanzen . . . . | 3,01 | 5,5 
h Den höh 8 ti Grünschattenpflanzen . . . | 2,60 | 5,3 
ee RER Quot 1€N-  Submerse Wasserpflanzen . . | 2,27 | 5,7 
ten a/b sind jeweils niedrigere Grüne Meeresalgen. . . . . 1,39 | 6,4 


x/c-Werte zugeordnet und 

umgekehrt. In dem Verhalten kommt somit zum Ausdruck, Jaß einer 
relativen Vermehrung von Chlorophyll a gegenüber b eine ebensolche 
von Karotin gegenüber Xanthophyll erfolgt. Die Tabelle 4 der Mittel- 
werte veranschaulicht diese Regel. Wenn sich auch in Einzelfällen Aus- 
nahmen feststellen lassen, so dürfte an der Allgemeingültigkeit dieser 
Beziehung nicht gezweifelt werden. 

Geht demnach einer relativen Zunahme der oxydierten Chlorophyll- 
komponente (b) gegenüber der reduzierten (a) ein relatives Ansteigen 
des oxydierten Karotinoids (Xanthophyll) gegenüber dem reduzierten 
Karotin (8) parallel, so können wir wohl darin einen wichtigen physio- 
logischen Ablauf vermuten. WILLSTÄTTER und STOLL glaubten auf Grund 
ihrer Befunde keine einfache Beziehung zwischen den Quotienten a/b und 
x/e angeben zu können. Sie vermuteten wohl eher ein paralleles relatives 
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Ansteigen von Chlorophyll a und Xanthophyll. Unsere Analysen zeigen 
jedoch eindeutig, daß a und c (die reduzierten Moleküle) bzw. b und x 
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Abb. 2. 





(die oxydierten Molekiile) eine 
parallele relative Vermehrung 
oder Verminderung erfahren. 
In Abb. 2 sind analog der 
Abb. 1 die Quotienten x/c von 
den verschiedenen lichtökologi- 
schen Typen in ihrer Häufigkeit 
dargestellt. Weitere Ausführun- 
gen erübrigen sich, nur auf einen 
Umstand sei kurz hingewiesen: 
Die Streuung der Quotienten 
sind bei den einzelnen Gruppen 
wesentlich größer als bei den 
Quotienten a/b. Die Variabilität 
der Karotinoidquotienten weist 
daher auch eine größere Trans- 
gression bei den einzelnen Pflan- 
zentypen auf, als diese bei den 
Chlorophyliquotienten ist. 


IV. Das Verhältnis der grünen 
Farbstoffe (a+b) zu den gelben 
(x+e). 

Haben die Quotienten a/b 
und x/c unserer Vergleichsana- 
lysen von Pflanzen verschiede- 
ner Lichtfelder so charakteristi- 
sche Unterschiede ergeben, so 
sollte man meinen, daß das Ver- 
hältnis der grünen zu den gelben 
Pigmenten erst recht beträcht- 
licheDifferenzen aufzeigen würde, 
zumal WILLSTÄTTER und STOLL 


bei dem Quotienten tb erhebliche Abweichungen bei Licht- und 


Schattenblättern feststellten (s. Tabelle 1). Die Schattenblätter haben 
— Platanus ausgenommen — gegenüber den Lichtblättern eine Steige- 
rung der Verhältniszab! bis 74% (Fagus), wobei die Lichtblätter im 
Mittel einen Wert von 3,07, die Schattenblätter von 4,68 haben, die 
mittlere Steigerung somit etwa 50% beträgt. 


Bei der Quotientenbildung ist das molekulare Verhältnis der Pigmente, 


nicht das der Gewichtsmengen zugrunde gelegt. Darauf sei besonders 
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hingewiesen, weil die diesbezüglichen Werte von RupoLrH (1934) 
(Tabelle 15 dieser Arbeit) nicht das molekulare Verhältnis ausdrücken. 
Wird der von RupoLpH bei Phaseolus ermittelte Farbstoffgehalt auf das 
molekulare Verhältnis umgerechnet, so ergeben sich Werte von 1,2—2,0. 
Gegenüber den von WILLSTÄTTER und SToLL ermittelten Werten sind die 
Quotienten wesentlich kleiner. 


Sonnenpflanzen. Die Sonnenblätter der Tabelle 3 weisen + - Werte 


auf, die zwischen 2,64 und 3,6 liegen, während die der Schattenblätter 
in den Bereich 2,38—3,7 fallen. Auf diese unwesentlichen Unterschiede 
kommen wir nachher 
zurück. Aus 21 Analy- | emerse Wasserpflanzen 











sen extremer Sonnen- } 
pflanzen ergibt sich ein I LIL, Lu 
Mittelwert von 3,0, die | swömerse Wasserpflanzen 

Einzelwerte verteilen II | I I | I 


sich auf das Intervall 




















2,0—4,05 (s. Abb. 3). Cantata 
Emerse Wasserpflan- ] 
zen. Bei den emersen I Ir IH | 
WasserpflanzenlieBsich |}. ste 
aus 8 Analysen der Mit- in | 
telwert 3,0 (Extreme: | | | 
1,71—3,75) gewinnen. Ri IL ] II 
Submerse Wasser- | Sonnenphanzen 
pflanzen. Die submer- | 
sen Wasserpflanzen er- 1 
gaben einen Mittelwert ; 3 LI I I | I 
von 2,7 (1,73—3,54). Abb. 3. 


Grüne Meeresalgen. 
Die griinen Meeresalgen hatten ebenfalls einen mittleren Quotienten 
von 3,15 (2,41—4,14). Auch die Rhodophyceen und Phaeophyceen (ohne 
Fucoxanthin!) hatten den Mittelwert 3,1 bzw. 3,2 (s. Tabelle 5). 

Griinschattenpflanzen. Der gewonnene Mittelwert der Griinschatten- 
pflanzen ist 2,6 mit den Extremen 1,32 und 4,05. 

Blauschattenpflanzen. Hier liegen die Verhältnisse ähnlich. Mittel- 
wert 2,7 (1,8—4,04). 

Die graphische Darstellung der Abb. 3 läßt die gleich starke 


Streuung der Quotienten af} bei den Pflanzen der charakterisierten 


Lichtfelder besonders deutlich erkennen. Zwischen 2,0 und 4,0 liegen 
die Quotienten aller untersuchten Pflanzen. Von einem bevorzugten 
Wert des Quotienten kann demnach bei Sonnen- und Schattenpflanzen 
nicht gesprochen werden, selbst die Rhodoph yceen weisen diese Quotienten- 
größe auf. 
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Bei mangelndem Licht, das nur eine verminderte Chlorophyllbildung 


ermöglicht, ist der Quotient ot» € 2. Dies ergibt sich aus den Zahlen 


von RuDoLPH (1934) und auch aus unseren Versuchen. Etiolierte Pflanzen, 
die im Lichte ergriinen, haben nach 48 Stunden noch so wenig Chlorophyll 


ausgebildet, daB der Quotient = +? < 1 ist. Auf diese Verhältnisse 
werden wir bei der Mitteilung unserer physiologischen Versuche eingelien. 


V. Die Quotienten a/b, x/e und aed bei Thallophyten, Bryophyten, 


Pteridophyten und Spermatophyten. 

Aus der vorangehenden Darstellung könnte leicht der Eindruck 
entstehen, daß wir die für die einzelnen Lichtfelder charakteristischen 
Quotienten einzig und allein als chromatische oder energetische Adaptation 
auffassen wollten, ohne eine genetisch artgebundene Komponente der 
Pigmentausbildung anzuerkennen. Von vornherein schien uns die Auf- 
fassung unwahrscheinlich, daß das relative Verhältnis der einzelnen 
chlorophyllführenden Pflanzen sich nur in engen Grenzen bewegte, 
zumal bereits WILLSTÄTTER und SToLL (1913, S. 125) bei Ulva und Phaeo- 
phyceen Quotienten von a/b fanden, die wesentlich von denen der höheren 
Pflanzen abweichen. Die Qualität und Quantität der Strahlung eines 
Lichtfeldes vermag wohl die genotypische Anlage der Pigmentausbildung 
zu modifizieren, mehr jedoch nicht. 

Wenn wir nun im folgenden einige Ergebnisse mitteilen, die wir an ver- 
schiedenen niederen und höheren Pflanzen gewonnen haben, so sind wir 
noch weit von einer systematischen Darstellung der Pigmentausbildung 
im Pflanzenreich entfernt. Im Laufe der nächsten Jahre hoffen wir jedoch 
unsere ersten Stichproben weiter ausdehnen zu können, um noch mehr 
Anhaltspunkte für unsere vergleichend physiologischen Untersuchungen 
zu gewinnen. Wenn unser erster Versuch auch andere Forscher zu weiteren 
Untersuchungen anregen würde, so wäre dies bei der unübersehbaren 
Fülle physiologischer Differenzierung besonders erwünscht. 

Cyanophyceen. Aus der uns zugänglichen Literatur konnten wir nur 
entnehmen, daß in den Cyanophyceen neben den charakteristischen 
Farbstoffen Phycocyan und Phycoerythrin „Chlorophyll und Karotin™ 
enthalten sind. Nähere Angaben über das Komponentenverhältnis a/b 
und x/e vermochten wir nicht ausfindig zu machen. Auch BORESCH ! 
kann nur auf die ältere Angabe von SorBy (1873) hinweisen, der den 
Cyanophyceen und Rhodophyceen das Chlorophyll b abspricht. ‚Neuere 
Untersuchungen fehlen‘ (BorEscH). Die Kenntnis über die Karotinoide 
der Cyanophyceen ist, soweit wir sehen können, auch noch ungeklärt. 
Borescu (1913) spricht von Karotin, ohne genauer anzugeben, um welches 





1 BorescH: Handbuch der Pflanzenanalyse, Bd. 3, Teil 2, S. 1373. 
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Karotinoid es sich dabei handelt. In dem eben erwähnten Handbuch- 
artikel finden sich über die Karotinoide der Cyanophyceen ebenfalls keine 
weiteren Angaben. 

Es ist nun nicht ganz leicht, reines, einheitliches Cyanoph yceenmaterial 
in geniigender Menge zu erhalten, um eine Farbstoffanalyse auszufiihren. 
Dies gilt für mikroskopisch kleine Algen überhaupt. Geringe Bei- 
mengungen anderer Algen können ein richtiges Analysenergebnis ver- 
fälschen. Ein gewisses Unsicherheitsmoment ist bei der Untersuchung 
von mikroskopischem Algenmaterial manchmal dadurch gegeben, daß 
optisch schwer zu entscheiden ist, welchen Anteil abgestorbene oder 
überalterte Zahlen an dem Untersuchungsmaterial haben. Nur durch 
wiederholte Messungen lassen sich diese Fehler ausmerzen. Außerdem 
erschweren Schleime zuweilen eine vollständige Extraktion der Farbstoffe 
und die Entwicklung eines zur Trennung brauchbaren Chromato- 
grammes. In diesen Fällen mußte jeweils durch besondere Vor- 
kehrungen ein einwandfreier Analysengang ermöglicht werden. 


Aus reinen braun aussehenden Nostoc-Rasen (Nostoc commune), die 
auf Kieswegen des Bernrieder Schloßgartens (Starnberger See) in trocke- 
nem Zustand gesammelt wurden, vermochten wir neben den Phycocyan- 
farbstoffen nur Chlorophyll a und Karotin (8 vorherrschend) zu gewinnen. 
Aus einer blau-grünen Cyanophycee, die den Boden eines Palmenhauses 
überzog, konnten wir nur Chlorophyll a neben Spuren von b isolieren. 
Wahrscheinlich rührten die geringen Mengen von Chlorophyll b von ver- 
einzelten Mooskeimpflänzchen her, die sich nicht restlos aus dem Cyano- 
phyceengeflecht entfernen ließen. Außer Karotin war kein gelber Farb- 
stoff nachweisbar. Die Analysen von Nostocwatten, die wir aus einem 
Tümpel des Botanischen Gartens holten, ergaben die Quotienten a/b 


= 7,1, x/e = 1,69, 4? = 1,9. Ob diese Nostoc-Art Chlorophyll b aus- 


gebildet hat, oder ob es sich um eine Verunreinigung durch andere Algen 
handelt, muß dahingestellt bleiben. Wir neigen zu der letzten Auf- 

fassung, da die Analyse von völlig einwandfreiem endophytischem Nostoc- 

| Material aus Gunnera-Rhizomen (Nostoc punctiforme) nur Chlorophyll a 

und Karotin im molekularen Verhältnis a:c = 3,8:1 ergab. Dieselbe 
Art aus Wurzeln von Cycas revoluta hatte das molekulare Verhältnis 
a:c = 1,86:1. Wir werden wohl nicht fehlgehen, wenn wir annehmen, daß 
die Cyanophyceen nur die Chlorophylikomponente a ausbilden, wie es 
Sorsy bereits angegeben hat. Von den gelben Pigmenten scheint auch 
durchweg nur Karotin 8 vorhanden zu sein. 

Bei Hydrurus foetidus will WırscHKeE (1914) neben fragwürdigem 
„Chlorophyll c“ nur Chlorophyll a gefunden haben, außerdem Xanthophyll 
und Karotin. Eine Pigmentanalyse dieser Chrysophycee ist sehr erwünscht. 
Von grüngefärbten Algen konnten wir Spirogyra-Watten verschiedener 
Arten von hinreichender Reinheit untersuchen und dabei die Feststellung 
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machen, daß auch hier der Quotient a/b eine eindeutige Beziehung zum 
Standort erkennen läßt. EGLE wird die Zahlen im Rahmen seiner Unter- 
suchung ausführlich mitteilen, hier interessiert nur die Tatsache, daß die 
untersuchten Spirogyra-Arten je nach dem Standort einen Quotienten 
a/b von 2,88—4,14 hatten. Die dazugehörigen x/c-Quotienten waren 


5,6 baw. 8,6. + lag zwischen 1,86 und 2,83. 


Eine nicht näher bestimmte Chlorococcum-Art, die in einem Versuchs- 
becken in Reinkultur wild wuchs, ergab die Quotienten a/b = 2,75, 


b 
xje= 7,4, 22 = 3,1. 


Ulothrix sp. aus einem unter einem Baum befindlichen Wasserbecken 
ergab, wie die Tabelle 5 zeigt, keine besonderen Pigmentverhältniszahlen. 
Die Werte entsprechen denen, die wir auf S. 497 für submerse Wasser- 
pflanzen angaben. 

Seit den Untersuchungen von Jost (1931) werden im Botanischen 
Institut Heidelberg Netze von Hydrodictyon utriculatum kultiviert. Die 
Pigmentanalyse von jüngeren, kleinen als Blauschattenpflanzen gezogenen 


Netzen ergab die Quotienten a/b = 0,42, x/c = 16,8, — = 0,42. 


Ältere Netze von demselben Standort geben folgende Zahlen: a/b — 3,02, 


en a+b 
x/e = 8,1, oe 


dahingestellt. 

Aus einem seichten Rinnsal, das während des niederschlagreichen 
Sommers 1936 von einem Berg in der Nähe Heidelbergs floß, ließen 
sich Hormidium-Rasen zur Pigmentanalyse verwenden. Wie die Tabelle 5 
zeigt, weichen die gefundenen Quotienten wesentlich von denen der 
anderen grüngefärbten Algen ab. Hormidium ist nicht nur relativ reich 
an Chlorophyll b, sondern auch an Xanthophyll, so daß der Quotient 


a — 0,73 außerordentlich niedrig wird. 


Goldgelb gefärbte Rasen der Luftalge Trentepohlia aurea, die an den 
Mauern der Bergbahn zum Königstuhl in Massen wächst (Blauschatten- 
bis Sonnenstandort!), zeichnet sich ebenfalls durch eine starke Aus- 
bildung von Chlorophyll baus. Bei4 Analysen lag der Wert a/b im Bereich 
1,5—2,5, mit einem Mittel — 2,1. Für x/c ermittelten wir 1,33, für “+? 
= 0,88. Das ,,Hamatochrom“ adsorbiert leider nicht an Zucker. Wenn 
das Hämatochrom als Karotinoid anzusprechen ist, würde das Ver- 
hältnis der grünen zu den gelben Pigmenten noch kleiner als 0,88 sein. 
Eine spezielle Untersuchung der T'rentepohlia-Pigmente ist von uns vor- 
gesehen. Der niedere Quotient a/b bei relativ hoher Gelbpigmentierung 
erscheint uns jedoch bedeutsam (s. S. 513). 

Aus einem von dem hohen Nistler bei Heidelberg fließenden Bach 
konnten wir reine Vaucheria-Watten untersuchen. Wie die Tabelle 5 











= 2,16. Die Deutung dieser Befunde sei zunächst 
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zeigt. ist diese Siphonale, obwohl sie an einem ausgesprochenen Blau- 
schattenstandort wuchs, reich an Chlorophyll a. Zwei verschiedene 
Analysen ergaben den Mittelwert a/b = 28,1 (30,0 und 26,3), x/e betrug 
5,4 bzw. 5,3. ate ist im Mittel 3,17. Vergleichen wir die Werte von 
Caulerpa prolifera (Tabelle 5) mit diesem Befund, so ist der Unterschied 
bei den Quotienten a/b kaum gréBer zu denken. 

















Tabelle 5. 
a+b 
a/b x/e Sie 
Nostoc punctiforme . . . . . . . . . co 0 3,8 
Chlorococcum sp: . . . . . . . - . . 2,75 7,4 3,1 
OR SAP ee er 2,4 6,2 2,42 
Hydrodictyon utriculatum, jung. . . . 0,42 16,8 0,42 
Hydrodictyon utriculatum, alter. . . . 3,02 8,1 2,16 
Hormidium rivulare . . . . . . . . . 1,44 21,3 0,73 
Trentepohlia aurea . . . . . . . . . 2,1 1,33 0,88 
Ulva lactuca (Helgoland) . . . . . . 1,15 9,4 2,72 
Ulva lactuca (Neapel) . . . . . . . . 1,47 8,6 3,51 
Enteromorpha compressa (Helgoland) . 1,74 3,65 2,90 
Cladophora rupestris (Helgoland) . . . 0,74 7,8 2,41 
Valonia utricularis (Neapel) . . . . . 1,96 3,8 4,14 
Caulerpa prolifera (Neapel, dunkelgrün) 1,22 — — 
Caulerpa prolifera (Neapel, hellgrün) . 1,72 — — 
Vansherin: mp. si, arvana serabaincl «iss 28,1 5,35 3,17 
Che. + a A ee eer 2,34 2,48 2,41 
Fucus platyc. (Helgoland) . . . . . . 21,3 6,0 2,75 
F. vesiculosus (Helgoland) . . . . . . 25,7 8,3 2,1 
F. serratus (Helgoland) . . . . . . . 18,8 6,2 2,08 
Plocamium coccineum (Helgoland) 11,8 3,25 2,13 
Rhodomela subfusca (Helgo ENST 12,6 — — 
Vidalia volubilis (Rovigno) . . . . . 21,2 1,98 4,0 


Auf die grünen Merresalgen ist bereits S. 497 hingewiesen worden. 


Zostera marina aus 4 m Wassertiefe (Kieler Bucht und Hiddensee) ergab 
folgende Quotienten: a/b = 2,1, x/c = 5,6, ate = 3,0. 

Eine Chara, die sich im Laufe des Sommers in einem neuangelegten 
Teich des Botanischen Gartens freiwillig ansiedelte, ergab die in Tabelle 5 
verzeichneten Werte, welche fiir submerse, héhere Pflanzen typisch sind 
(s. S. 497). Der Karotinwert ist möglicherweise zu hoch, da die gelb 
gefärbten Antheridien wahrscheinlich Karotin führen. 

Bei den Phaeophyceen herrscht Chlorophyll a vor, so daß die Quo- 
tienten a/b > 10 werden. Dieses Ergebnis steht mit den Befunden von 
WILLSTÄTTER und SToLL in Einklang. 

WirscHke (1914) spricht den Phaeophyceen auf Grund von Fluores- 
zenzmessungen das Chlorophyll b zu Unrecht ab und hält an dem ,,Chloro- 
phyll c‘“ (s. S. 505) fest, obwohl WILLSTÂTTER und Mitarbeiter (1913) 
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diese Modifikation ais ein Zersetzungsprodukt wahrscheinlich machen 
konnten. In unseren Chromatogrammen haben wir nie eine Spur einer 
3. Chlorophyllkomponente beobachten können. 

Die Verhältniszahl der grünen zu den gelben Pigmenten ist nach 
WILLSTÄTTER und SroLL (1912, S. 134) bei Fucus, Dictyota und Laminaria 
etwa 1,0, also wesentlich niedriger als bei rein griinen Pflanzen. Dies 
wird vornehmlich durch ein 3. Karotinoid, Fucoxanthin, bedingt. Wenn 
wir dieses auBer acht lassen, so ergeben sich Werte, die normal sind 
(s. Tabelle 5). 


Sorsy (1873) hat bei den Rhodophyceen das Fehlen von Chlorophyll b 
angegeben. Dieser Befund ist nicht ganz richtig. Die Mengen von 
Chlorophyll b sind allerdings gering. Plocamium und Rhodomela aus 
Helgoland ergaben Quotienten von etwa 12 (s. Tabelle 5), während die 
aus 40 m Tiefe bei Brioni aus der Adria gedretschte Vidalia volubilis 
sogar einen Quotienten von 21,2 hatte. Die andern Quotienten dieser 
Alge weisen keine Besonderheit auf. 


Die Analyse der Chlorophylle und Karotinoide aus Flechten, die wir 
in Verfolg unserer vergleichenden Betrachtung anstellten, sind uns leider 
nicht geglückt. Die „Flechtensäuren‘ zerstören während der Extraktion 
die Farbstoffe, anscheinend Chlorophyll a stärker als b. Bei sehr raschem 
Arbeiten vermochten wir aus Cladonia rangiferina neben Chlorophyll b 
auch Chlorophyll a zu isolieren, während bei dem normalen Tempo eines 
Analysenganges a vollständig zerstört wurde. Für die Flechten müßte 
ein besonderer Analysengang ausgearbeitet werden. Zunächst läßt sich 
nur vermuten, daß aus den Flechten, die Cyanophyceen führen, nur 
a und c, dagegen aus denen, die ,,Griinalgen“ beherbergen, beide Chloro- 
phylle und beide Karotinoide sich isolieren lassen werden. 


Die Archegoniaten, sowohl Moose, Farne, Lycopodium und Equisetum, 
hatten normale Pigmentverhältnisse, wobei sich allerdings eine deutliche 
Abhängigkeit der Quotienten vom Standort, wie bei den Spermato- 
phyten, nachweisen ließ. EGLE wird demnächst spezielle Belege dafür 
geben. Die grüngefärbten Sporen von Struthiopteris germanica enthalten 
relativ viel b. Dieser Befund ist für unsere Betrachtungen von einigem 
Interesse. Die Quotienten der Sporen sind a/b = 2,05, x/c = 5,2, 
ps = 3,56. Equisetumsporen ergaben normale Quotienten. 

Zum SchluB dieser Zusammenstellung seien noch einige Ergebnisse 
besonderer Fille bei Blütenpflanzen mitgeteilt, die wir für unsere all- 
gemeine, vergleichende Betrachtung nutzbar machen kénnen. 

Die statistische Aufnahme der Pigmentverhältnisse ist zum größten 
Teil bei Blütenpflanzen erfolgt und Analysen von niederen Pflanzen 
sind nur gelegentlich vorgenommen worden. Es war nun besonders 
verlockend, spezielle Fälle von grünen Organen der Blütenpflanzen auf 
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das Komponentenverhältnis zu untersuchen, um noch weitere Beiträge 
für vergleichende Betrachtung zu gewinnen. 

Zunächst wurde das Komponentenverhältnis der im Dunkeln er- 
grünenden Koniferenkeimlinge untersucht. Gut keimendes Samen- 
material von Picea excelsa lieferte im Dunkelversuch bei etwa 20° C 
für unsere Analysen ausreichendes Material. Die Tabelle 6 enthält die 
gewonnenen, auf je 100 Keimpflanzen umgerechneten Werte. Zu einer 
Analyse wurden 200—300 Keimlinge verwandt. 

Bei den 12 und 13 Tage alten Keimlingen stecken die Kotyledonen 
noch in den Samenschalen, während bei den 20 und mehr Tage alten 
Pflänzchen die Keimblätter sich mehr oder weniger frei entfaltet hatten. 
Wie die Tabelle 6 zeigt, bilden die im Dunkeln heranwachsenden Keim- 
linge Chlorophyll a rascher aus als b. Erst im Laufe vieler Tage stellt sich 
allmählich ein Komponentenverhältnis ein, wie wir es bei andern Pflanzen 











Tabelle 6. 
Tage mg Farbstoff in 100 Keimlingen 
nach der a+b 
Keimung a b a+b x ce x+e a/b x/c ss 





12 0,32 | 0,044] 0,364 | 0,112 | 0,0163 | 0,1283 | 7,3 | 6,75 | 1 

13 0,33 | 0,053 | 0,383 | 0,112 | 0,0197 | 0,1317 | 6,2 | 5,6 1 

20 0,75 |0,127 | 0,877 | 0,138 | 0,0335 | 0,1715 | 5,8 | 4,14 | 3, 
0,930 : 





27 10,77 |0,160| 0; 0,153 | 0,0425 | 0,1950 | 4.75 | 3,58 
32 | 0,83 |0,190' 1,02 | 0,184 | 0,032 | 0,2065 | 4,35 | 5,6 


























antrafen (s. 8.499). BURGERSTEIN (1901) hat bei Larizkeimlingen, die im 
Dunkeln wuchsen, nur geringe Chlorophyllbildung wahrnehmen können. 
Dies vermögen wir zu bestätigen. Aus 100 Larixkeimlingen (das Keim- 
gut war leider schlecht), die 10 Tage alt waren, konnten wir neben un- 
bestimmbaren Spuren von Chlorophyll b nur 0,027 mg Chlorophyll a, 
0,00168 mg Karotin und 0,0283 mg Xanthophyll gewinnen. Auch hier 
ist die Bildung des Chlorophyll a gegenüber b bevorzugt. Unsere physio- 
logischen Versuche in verschiedenfarbigem Licht zeigten ebenfalls ein- 
deutig, daß die Bildung der Komponente a der b-Komponente weit 
vorauseilt. Quotienten a/b > 20 konnten wir bei wenig Tage alten Keim- 
lingen verschiedener Pflanzen feststellen. Auf diese Fragen werden wir 
in einer folgenden Mitteilung eingehen. 

Durch die Fluoreszenzbandenuntersuchung von WILSCHKE (1914) an 
Neottia nidus avis ist es wahrscheinlich gemacht worden, daß in dieser 
Pflanze nur Chlorophyll a ausgebildet wird. Mit unserer chromato- 
graphischen Analyse konnten wir neben Xanthophyll und Karotin (das 
möglicherweise von den gelbgefärbten Antheren herrührt) nur Chloro- 
phyll a finden, von b fehlte jede Spur. Die Beobachtung von WILSCHKE 
ist demnach richtig. 


Planta Bd. 26. 34 
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Eine Analyse führten wir außerdem mit ergriinten Luftwurzeln von 
Vanda tricolor aus. Vergleichsweise seien auch die Pigmentquotienten 
der Blätter dieser Pflanze mitgeteilt. 

Die relative Steigerung von Chlorophyll b gegenüber a in den Luft- 
wurzeln ist auffällig. Der Quotient ist dabei im Gegensatz zu den Blättern, 

die ,,chlorophyllarm“ sind, nor- 











Tabelle 7. mal. Ob die Vermehrung des 

ab | xt az? Chlorophylls b mit besonde- 

ren Assimilationsleistungen der 

Luftwurzeln . . . | 1,32 | 7,2 | 2,43 Luftwurzeln zusammenhängt, 
Blatter... . . 2,6 | 7,1 | 1,36 bedarf einer weiteren Unter- 











suchung. 

Bei Viscum album, die auf Pinus silvestris wuchs, erhielten wir die 
folgenden Quotienten. Dunkelgrüne Blätter und gelbgrüne Blätter sind 
getrennt untersucht worden. 

Bei den gelbgrünen Blättern waren pro 10 g Frischgewicht Chloro- 
phyll a und b, sowie Karotin gegenüber den dunkelgrünen um das 

2—3fache vermindert, der Ge- 











Fabelie 8. halt an Xanthophyll dagegen 
ab | xe |2 +» konstant geblieben (Tabelle 8). 
ALL Die anthozyanführenden 











Dunkelgrüne Blätter. | 3,7 | 3,68 | 3,4 Blätter, wofür EGLE Beispiele 
Gelbgrüne Blatter. .| 2,1 |‘9,0 | 1,13 geben wird, weisen im allge- 
meinen höhere a/b- Quotienten 
auf als die grünblättrigen Stammformen. Das ‚Rotblaufilter‘ des Antho- 
zyans würde demnach die Bildung des Chlorophylls a begünstigen. 
Samen mit grüngefärbten Embryonen konnten bei einer Pigment- 
untersuchung spezieller Fälle nicht übergangen werden. Die Embryonen 
von Acer platanoides er- 




















Tabelle 9. gaben folgende Quotienten 

ab | ze [tb (die Analyse wurde mit je- 

27° weils 100 Samen des glei- 

Unreife Samen (Juli). .| 32 | 8,6 | 24 chen Baumes ausgeführt). 
Reife Samen (November) | 3,1 | 5,4 2,6 Die Quotienten sind als 


normal zu bezeichnen. Die 
Analyse grüngefärbter Mandarinensamen ergab folgende Quotienten 


a/b = 2,54, x/c = 8,2, atk =1,1. 

Die Frage der Pigmentausbildung in Samenlagen ist durch diese 
Untersuchungen erst angeschnitten worden. Im Laufe der nächsten 
Jahre hoffen wir, weitere Befunde mitteilen zu können. 

Bei Dolichos lablab ergaben sich die Quotienten der Tabelle 10. 

Bei sich entwickelnden Samen scheint sich demnach Chlorophyll a 
ebenfalls stärker als b auszubilden. Bei der Adsorption der Pigmente 
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reifer Samen machte sich leider mitextrahiertes Fett störend bemerk- 
bar, so daß wir erst ein besonderes Verfahren ausbilden müssen, um 
die Fette zu beseitigen. 








Die speziellen Fälle von Tabelle 10. 
ergrünten Pflanzenorganen eo. 
haben uns zeigen können, PL? late 
daB die Komponentenver- 
hältnisse von der „Norm“ Re ours (etwa 3 mm dont ete dash 
erheblich abweichen kôn- Häülsen . . . . . . . . | 1,09 | 5,2 | 126 











nen. Wenn wir auch noch 

weit von einer vollständigen Deutung der Pigmentverhältnisse entfernt 
sind, so scheint uns sicher zu sein, daB das Chlorophyll a bevorzugt 
gebildet wird. 


VI. Die Analyse des Komponentenverhältnises der Blattpigmente, 
Ergebnisse und Probleme. 


Nachdem wir gesehen haben, daß das Verhältnis der grünen und 
gelben Pigmente von Pflanzen verschiedener Lichtfelder charakteristisch 
ist, drängt sich einem die Frage besonders auf, welche Faktoren die Aus- 
bildung des einen oder anderen Chlorophylis bzw. Karotinoids be- 
günstigen oder hemmen. Von vornherein sei betont, daß uns nur die 
induktive Erforschung zur Beantwortung dieser Frage erfolgreich schien. 
Die statistische Aufnahme der vorliegenden Arbeit kann nur den Aus- 
gangspunkt zur Klärung der kausalen Zusammenhänge, die zwischen 
Lichtfeld und Farbstoffausbildung bestehen, bilden. 

Eingangs ist bereits die Frage aufgeworfen worden, ob der relativen 
Förderung der einen oder anderen Komponente eine chromatische oder 
energetische Adaptation zugrunde liege. Experimentell läßt sich nun 
die Frage nicht so leicht entscheiden, wie wir anfänglich glaubten, da 
sich uns technische Schwierigkeiten in den Weg stellten. Versuchs- 
ergebnisse selbst ließen dann wiederholt verschiedene Deutungen zu, 
so daß wir schrittweise auf weitere Faktoren, welche das Komponenten- 
verhältnis beeinflussen, aufmerksam wurden. 

Wenn wir uns in dieser Mitteilung nicht mit der Wiedergabe unserer 
statistischen Befunde begnügen, sondern zum Schluß kurz auf einige 
Ergebnisse unserer physiologischen Versuche hinweisen, so geschieht 
dies, um ein gewisses abgerundetes Bild von der Pigmentausbildung in 
verschiedenen Lichtfeldern zu geben. 

Soweit wir bis jetzt sehen können, müssen wir bei der Ausbildung 
jedes einzelnen Farbstoffes verschiedene Faktoren berücksichtigen. Die 
festgestellte Menge einer Farbstoffkomponente ist die Resultante ver- 
schiedener ,,Faktorenkomponenten“. 

Die erste Komponente ist die ,,genetische“. Der Abschnitt V zeigt 
mit aller Deutlichkeit, daß die Eigenart der Pflanze fiir Farbstoff- 


34* 
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bildung von ausschlaggebender Bedeutung ist. Grundsätzlich ist es zu- 
nächst nebensächlich, ob wir für beide Chlorophylle und Karotinoide ein 
einziges Plasmon oder Genom oder für jeden Einzelfarbstoff eine besondere 
Erbeinheit oder mehrere zugrunde legen. Daß das Chlorophyll a ,,gene- 
tisch bevorzugt‘ ist, steht außer jedem Zweifel. Dies dürften die vorher- 
gehenden Ausführungen dartun. Wir haben zahlreiche Fälle ermittelt, 
wo nur a oder fast nur a gebildet wird, dagegen konnten wir in keinem 
Fall nur die Ausbildung von Chlorophyll b feststellen. Im übrigen ist 
der Quotient a/b meist > 1, ebenso x/c. Das Xanthophyll ist demnach 
ebenfalls „genetisch bevorzugt‘ gegenüber Karotin. 

Aus unseren physiologischen Versuchen hat sich ergeben, daß das 
Chlorophyll a bei Keimpflanzen verschiedener Lichtfelder rascher ge- 
bildet wird als b. Auch bei den Koniferenkeimlingen bildete sich Chloro- 
phyll a im Dunkeln schneller (s. S. 509). Wie sich dieses Ergebnis mit 
den Befunden von RupoLpH (1934) in Einklang bringen läßt, soll in der 
folgenden Mitteilung erörtert werden. Die Ausbildung der einzelnen 
Farbstoffe ist demnach von einer Zeitkomponente abhängig. Die Bildungs- 
geschwindigkeit von Chlorophyll a und Xanthophyll ist größer als die 
von Chlorophyll b und Karotin. 

Unsere Versuche im farbigen Licht ergaben, daß bestimmte Spektral- 
bezirke die Ausbildung des einen oder anderen Farbstoffes begünstigen. 
In diesem Sinne ließen sich die verschiedenen Quotienten der Sonnen- 
und Schattenpflanzen deuten. Die natürlichen Lichtfelder sind natur- 
gemäß nie monochromatisch, selbst nicht im weitesten Sinne des Wortes. 
Vielmehr ist nur der eine oder andere oder mehrere Spektralbezirke 
gegenüber andern vorherrschend (s. S.491). Es werden also in der 
Natur immer mehrere Spektralbezirke zusammenwirken und einen be- 
stimmten Einfluß auf die Entstehung der Farbstoffe ausüben. MEISCHKE 
(1936) und OrrH (1937) haben an keimenden Samen bzw. Farnsporen 
bewiesen, daß unter Umständen ein Spektralbezirk die Wirkung anderer 
aufheben kann. Solche antagonistischen Wirkungen werden bei der 
Pigmentbildung ebenfalls eine Rolle spielen. Das Rotgrünschattenlicht 
des Waldes und das Unterwasserlicht scheint die Bildung von Chloro- 
phyll b und Xanthophyll gegenüber a und Karotin zu begünstigen. 

Wenn wir die molaren Absorptionskoeffizienten der beiden Chloro- 
phyllkomponenten der Abb. 4 betrachten, so können wir deutlich er- 
kennen, daß das Chlorophyll b im langwelligen Spektralbereich Licht- 
wellenlängen um 640 yu und im kurzwelligen Bezirk um 460 uu stärker 
absorbiert als die Komponente a. Diese hat aber eine bevorzugte Absorp- 
tion von Lichtwellenlängen > 640 uu und < 430 uu. Um 400 uu absor- 
biert Chlorophyll a besser als b, im Bereich 370—250 uy ist b wiederum a 
überlegen. 

Haben wir nun für die einzelnen Lichtfelder verschiedener spektraler 
Zusammensetzung charakteristische Quotienten der beiden Komponenten 
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gefunden (s. Abb. 1), so liegt es nahe, diese Unterschiede mit der bevor- 
zugten Lichtabsorption in Zusammenhang zu bringen, also eine chroma- 
tische Adaptation anzunehmen. Das Griinschattenlicht wird durch das 
Chlorophyll b besser ausgenutzt als durch a. Bei submersen, griinen 
Wasserpflanzen scheint der relative Reichtum an Chlorophyll b ebenfalls 
eine bessere Lichtabsorption zu gewährleisten; ist doch das Unterwasser- 
licht an den Strahlen reicher, die vom Chlorophyll b absorbiert werden, 
als an dem, das vornehmlich von a absorbiert werden kann. Die lang- 
welligen roten und violetten Strahlen dringen in das Wasser von Seen 
u. dgl. am wenigsten ein (SEYBOLD 1936). Bei den Braun- und Rotalgen 
liegen die Verhältnisse freilich wesentlich verwickelter, da noch die 


, Strahlenfilter“vongel- + 
ben bzw. roten Pigmen- À 
ten hinzutreten (vgl. > 
SEYBOLD 1934a). g 
Unsere physiologi- 3% 


schen Versuche sind 
heute noch nicht so 
weit durchgefiihrt, die 
eben skizzierte Auffas- 
sung eindeutig zu be- 
stätigen, da die er- 
wähnte Zeitkompo- 
nente während der Ver- 250 600 500 48 JS 333 300 
suche eine dauernde À nm ‘ 
Verschiebung des Quo. sth4-Abwetionanrres drohen ech Wartu 
tienten a/b mit sich 
bringt. Das Verhältnis der beiden Chlorophylle scheint einem für jede 
Pflanzenart charakteristischen Gleichgewicht zuzustreben, das durch 
wechselnde Außenfaktoren zugunsten der einen oder anderen Kompo- 
nente verschoben werden kann. Jedes Analysenresultat gibt nur den 
jeweiligen Zustand der Bildung beider Chlorophyllkomponenten an, 
der bei den ausgewachsenen Blättern bei natürlichen Verhältnissen über 
große Zeiträume konstant ist, wie WILLSTÄTTER und SroLz (1913 und 
1918) gezeigt haben. Bei dem Sachverhalt ist es nun aus technischen 
Gründen nicht ganz leicht, die Rolle der chromatischen Adaptation 
zu erfassen, zumal die Energie des Lichtfeldes für die Pigmentbildung 
von großer Bedeutung ist. Die chromatische Adaptation der 4 Blatt- 
farbstoffe in verschiedenen Spektralbezirken ist Gegenstand einer zur 
Zeit laufenden Untersuchung. 

Eine energetische Komponente ist neben der chromatischen zweifellos 
vorhanden, was schon daraus hervorgeht, daß Schattenblätter häufig 
chlorophyll- und karotinoidreicher sind als vergleichbare Sonnenblätter. 
Wenn die Quotienten a/b der Rotgrünschattenblätter kleiner sind als 
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die der Sonnenblatter (die Quotienten x/c verhalten sich wie wir sahen 
umgekehrt, s. S. 495), so könnte man das Chlorophyll b (und das Xantho- 
phyll) als Schwachlichtpigment auffassen. Dieser Deutung steht aller- 
dings der Befund entgegen, daß das Chlorophyll a auch bei sehr schwachen 
Intensitäten sich stärker bildet als b und die tiefwachsenden Rhodo- 
phyceen im wesentlichen auch nur Chlorophyll a ausbilden. 





Abb. 5. 


Ernährungs- und Temperatureinflüsse sind bei der Pigmentausbildung 
durchaus nicht geringer zu werten, wenn sie auch in unseren bisherigen 
Untersuchungen keine Beriicksichtigung finden konnten. 

Ein anschauliches Bild von den einzelnen an der Ausbildung eines 
Farbstoffes beteiligten Komponenten vermag uns die Abb. 5 zu geben. 
Die genetische (g), die chromatische (ch), die energetische (e), die Tem- 
peratur- (T) und die Zeitkomponente (t) lassen aus der Anzahl weiterer 
Faktoren die Resultante des Farbstoffes zustande kommen. In dem 
speziellen Fall der Abb. 5 wählten wir das „genetische“ Komponenten- 
verhältnis a/b = 3. Die chromatische Komponente wirke auf Chloro- 
phyll a 5mal stärker als auf b, die energetische 8mal stärker auf a als 
auf b, die Temperaturkomponente sei für beide Chlorophylle gleich, die 
Bildungsgeschwindigkeit für Chlorophyll a sei 6,6mal höher angenommen 
als für b. Bei dieser speziellen Annahme ergibt sich für die beiden Chloro- 
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phylle ein Resultantenverhältnis von R,: R, = 5:1. So leicht die Kon- 
struktion der Resultanten ist, so schwierig ist die Bestimmung der ein- 
zelnen Komponenten in ihrer tatsächlichen Größe. Ist die Analyse der 
Farbstoffmengen bei vergleichenden Versuchen schon mühsam, so bietet 
die Ermittlung der einzelnen Komponenten fast unüberwindliche 
Schwierigkeiten. Wenn unsere Vorstellung der Abb. 5 zunächst auch nur 
heuristischen Wert hat, und das Unterfangen, die ‚einzelnen Kräfte“ 
der ,,Resultante“ zu bestimmen, reichlich kühn ist, so meinen wir doch 
mit Hilfe dieser Vorstellung den Gesetzmäßigkeiten der Farbstoff- 
bildung näher kommen zu können. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DES SAURESTOFFWECHSELS 
SUKKULENTER CRASSULACEEN. 


II. Mitteilung. 
UNTERSUCHUNGEN UBER BEZIEHUNGEN ZWISCHEN SEDOHEPTOSE 
UND APFELSAURE. 


Von 
JOHANNES WOLF. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. Januar 1937.) 


In einer vorangegangenen Mitteilung (1)! entwickelten wir- die 
Ansicht, daß der nächtliche Energiestoffwechsel der Crassulaceen bei 
niederen Temperaturen nach erfolgter Absäuerung unter natürlichen 
Verhältnissen vorwiegend in einer Äpfelsäurebildung besteht. Weiterhin 
schlossen wir auf Grund von Beobachtungen über den KH-Stoffwechsel, 
daß bei höheren Temperaturen die Produkte der primären Spaltung 
eine Resynthese erfahren, und wir betrachteten den Energiestoffwechsel 
der Crassulaceen als eine Parallelerscheinung zu der tierischen Glykolyse 
und gelangten damit zu einer Auffassung, zu der BENNET-CLARK (2) 
kurze Zeit vorher auf anderem Wege gekommen war. 

Aus der Beobachtung, daß bei einer im Gange befindlichen Äpfel- 
säureanhäufung die Kohlendioxyd-Ausscheidung aufs Äußerste gedrosselt 
ist, folgerten wir, daß beim Übergang der KH in Äpfelsäure eine Spaltung 
der ersteren nur bis zur C,-Stufe (Brenztraubensäure) abläuft, und daß 
dieser Körper infolge einer Hemmung der Karboxylasetätigkeit nicht 
weiter abgebaut wird. Als Arbeitshypothese nahmen wir weiterhin an, 
daß die Brenztraubensäure nunmehr gemäß dem TOoENIESSEN-BRINK- 
MANNschen Schema (8) im Verlaufe einer oxydoreduktiven Synthese in 
Äpfelsäure umgewandelt wird. Interessant ist es in diesem Zusammen- 
hange, daß EıLiorr und SCHROEDER (3) und Erriort, BENOY und 
BAKER (4) für die Umwandlung des Pyruvinates in der Niere denselben 
Reaktionskreislauf annehmen, wie er für Muskelgewebe von TOENIESSEN 
und BRINKMANN gefunden worden ist. 

Diese unsere Ansichten setzen voraus, daß zwischen den gärfähigen 
KH und der Äpfelsäure ein genetischer Zusammenhang besteht. Unsere 
damaligen (1931) analytischen Ergebnisse wiesen zwar deutlich auf das 
Vorliegen solcher Zusammenhänge hin, doch ließ sich eine völlig aus- 
geglichene Bilanz nicht erreichen, so daß die Möglichkeit offen blieb, 


1 Diese Mitteilung ist als Nr. 1 dieser Reihe zu betrachten. 
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daß noch anderen KH-Substanzen eine nicht zu vernachlässigende Rolle 
im Säurestoffwechsel zukommt. So mußte vor allem der uns leider erst 
sehr spät bekanntgewordene Befund von La FoRGE und Hupsox (5), 
daß in den Blättern von Sedum spectabile eine Heptose in beachtlicher 
Menge vorkommt, und daß der Gehalt des Blattgewebes an dieser Heptose 
jahreszeitlich schwankt, eingehend berücksichtigt werden, um so mehr, 
als bereits von anderer Seite der Versuch unternommen worden war, den 
bei den Crassulaceen außerordentlich stark ausgeprägten Säurestoff- 
wechsel mit diesem Heptosevorkommen in Verbindung zu bringen. 
BENNET-CLARK (6) konnte finden, daß bei Sedum praealtum die Tages- 
kurven für Äpfelsäure- und Sedoheptose-Gehalte einander entgegen- 
gesetzt verlaufen, und er glaubte hieraus schließen zu müssen, daß ein 
genetischer Zusammenhang zwischen beiden Körpern besteht, und zwar 
— wie durch einen Bilanzversuch in einiger Annäherung gezeigt werden 
konnte — derart, daß während der Nacht 4/, des Sedoheptose-C in Äpfel- 
säure-C umgewandelt werden, und daß ®/, zum Aufbau anderer Körper 
— BENNET-CLARK denkt an Stärke — verwendet werden. 

Da diesen Zusammenhängen eine erhebliche Bedeutung zuzuerkennen 
wäre, beschäftigten wir uns in den Jahren 1934—1936 erneut experimen- 
tell mit diesen Fragen, um womöglich durch Anwendung verbesserter 
Methoden bestehende Widersprüche zu beseitigen und damit klarzulegen, 
welche Stoffe allein als die Muttersubstanzen der Äpfelsäure in Frage 
kommen können. Unsere Befunde werden in einer Reihe kürzerer Ver- 
öffentlichungen dargelegt werden. Hier soll zunächst die Rolle der 
Sedoheptose geprüft werden. 


Methodisches. 


Organische Säuren: Die Bestimmung der 2-basischen organischen Säuren 
erfolgte nach der bei. uns üblichen und bewährten Methode von v. p. HE&IDE 
und STEINER (9). Die mit Äther extrahierten Gesamtsäuren wurden mit Lauge 
gegen Phenolphthalein titriert; um Fehler durch fast stets in geringen Mengen mit 
extrahierte Schwefelsäure auszuschalten, wurde an die Titration eine Sulfatbestim- 
mung angeschlossen und die titrierten Werte entsprechend berichtigt. Die Fehler- 
größe der Methode muß bei Untersuchung von Pflanzengeweben mit etwa 5% 
angesetzt werden. Die Gesamtsäure wird im folgenden aus Gründen der Kürze 
meist als Äpfelsäure bezeichnet werden, da es für Bilanzbetrachtungen keine Rolle 
spielt, ob dabei Zitronensäure und Bernsteinsäure, die beide auch nachgewiesen 
werden konnten, in wechselnder Menge auftreten. Sedoheptose: Eine mikro- 
analytische Bestimmung der Heptose (6) läßt sich im Augenblick nur auf die Tat- 
sache gründen, daß die Reduktionsfähigkeit dieses Zuckers durch Behandlung mit 
Salzsäure um 70—80% erniedrigt wird (5). Unbedingte Zuverlässigkeit wird man 
den auf diese Weise erhaltenen Heptosewerten indes kaum zuschreiben dürfen, da 
die Salzsäurebehandlung in Pflanzengeweben unbekannter Zusa tzung ent- 
schieden noch weitere, unkontrollierbare Änderungen des Reduktionsvermögens 
verursachen kann. 

Die Reduktionsänderung stellten wir mit Hilfe der hier üblichen HAGEDORN- 
JENsENn-Methode an vergorenen Pflanzenextrakten durch Ermittlung des Reduk- 
tionswertes vor und nach der Salzsäurebehandlung fest. Die Zulässigkeit des 
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Ersatzes der bisher bei den Heptoseuntersuchungen benutzten BERTRAND-Methode 
durch die eben genannte Methode begründeten wir durch folgenden Versuch: 
Blätter von Sedum spectabile wurden am 28.7.35, 19 Uhr, entnommen und 
durch eine Fleischmaschine gedreht. Der Brei erstarrte infolge kräftiger Pektase- 
wirkung in kurzer Zeit zu einem derben Gel. Nach Stehen über Nacht im Eis- 
schrank wurde der Saft abgepreßt, zentrifugiert und nach Zusatz einer Spur 
Kalziumkarbonat 5 Minuten auf dem Wasserbade erhitzt; nach dem Abkühlen 
wurde kurz mit Bleikarbonat geschüttelt 
und filtriert. Das Filtrat wurde an- 
HaGEDORN- | BERTRAND schliefend über Kohle filtriert. Die 
Minuten | ™&»Glukose“ klare Flüssigkeit vergoren wir mit Hefe 
5 Stunden bei 37°. Aliquote Teile des 
abfiltrierten Gärgutes wurden nun mit 





zeit 











5 Sa 4 1% Salzsäure versetzt und bestimmte 
15 0,041 4,9 Zeiten im Wasserbade erhitzt, darauf 
30 0,041 5,2 neutralisiert und auf bestimmte Vo- 
60 0,043 6,1 lumina aufgefüllt. Diese Ansätze zeigten 


nebenstehenden Reduktionsabfall. 
Es ergibt sich, daß nach einem 15 Minuten langen Erhitzen mit 1% Salzsäure 
die Lösung sowohl nach BERTRAND als auch nach HaGEDORN-JENSEN ihre geringste 


Reduktionsfähigkeit erlangt hat. 
Sonstige methodische Angaben werden in der folgenden (3.) Mitteilung ver- 


öffentlicht. 


1. Nachweis des Vorkommens von Sedoheptose in Bryophyllum calycinum 
und in Sempervivum glaucum. 

Zunächst erschien es uns wichtig sicherzustellen, ob wir in dem von 
uns viel verwandten Bryophyllum calycinum mit der Anwesenheit der 
Sedoheptose zu rechnen haben. Einen Hinweis für ihr Vorliegen bot uns 
folgender Versuch: 

11.5.35. Blätter von Bryophyllum calycinum wurden mit 80%igem 
Alkohol ausgezogen; der Extrakt wurde bei vermindertem Druck vom 
Alkohol befreit und auf ein bestimmtes Volumen mit Wasser verdünnt. 
Aliquote Teile der Flüssigkeit wurden mit Invertase und mit Emulsin 
hydrolysiert. In beiden Fällen konnte keine Erhöhung des Reduktions- 
wertes (nach BERTRAND) festgestellt werden, woraus zu schließen ist, 
daß im Extrakt weder durch Emulsin aufspaltbare Glykoside noch durch 
Invertase zerlegbare Disaccharide vorhanden sind; letztere Feststellung 
steht in Einklang mit Befunden von BENNET-CLARK (6) an Sedum prae- 
altum. Ein weiterer Teil des mit Wasser aufgenommenen Extraktes 
wurde vergoren und ein aliquoter Teil des abfiltrierten Gärgutes mit 1% 
Salzsäure in der Hitze behandelt; hierbei trat ein bedeutender Rückgang 
der Reduktionsfähigkeit ein; ein Befund, der die Gegenwart der Heptose 
außerordentlich wahrscheinlich macht. 

Beweisend für die vorliegende Frage war die präparative Darstellung 
des Osazons der Heptose aus Blättern von Bryophyllum calycinum, 
Sempervivum glaucum und zum Vergleich auch aus Blatter von Sedum 
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13.5.35. Das gegen 11 Uhr gesammelte Blattmaterial wurde durch eine Fleisch- 
maschine gedreht und filtriert. Die gärfähigen Zucker entfernten wir durch Ver- 
gären (5 Stunden bei 37°). Das Gärgut wurde filtriert und das Filtrat zur Ent- 
fernung irgendwelcher noch vorhandener Aldosen mit Bromwasser so lange ver- 
setzt, bis der Bromgeruch bestehen blieb. Nach 48 Stunden wurde der größte Teil 
des Bromüberschusses mittels Luftstrom entfernt; weitere Brommengen entwichen 
beim Einengen der Ansätze auf dem Wasserbade. Um ganz sicher zu gehen, 
schüttelten wir die Flüssigkeiten noch einige Zeit mit frisch gefälltem Silberkarbonat, 
filtrierten, fällten gelöstes Silber mit Schwefelwasserstoff, filtrierten wieder und 
vertrieben den überschüssigen Schwefelwasserstoff auf dem Wasserbade. 50 cem 
jeder Lösung wurden unter Anlehnung an die Vorschriften von QUAGLIARIELLO und 
CAPONETTO (7) mit 10 ccm azetatgesättigter 50%iger Essigsäure und 20 Tropfen 
Phenylhydrazin versetzt und 1 Stunde im Wasserbade erhitzt. Der dabei in be- 
trächtlicher Menge ausfallende gelbe Niederschlag wurde mehrfach mit Wasser 
aufgeschwemmt und zentrifugiert und schließlich einige Male mit kaltem Methyl- 
alkohol gewaschen. Nunmehr lösten wir den Niederschlag in heißem Methylalkohol 
auf, filtrierten und dampften die methylalkoholische Lösung auf dem Wasserbade 
vorsichtig zur Trockne. Anschließend wurde das Präparat, das schön hellgelb aus- 
sah, über Pyridin und nochmals über Methylalkohol gereinigt. Die schwer exakt 
zu bestimmenden Schmelzpunkte (verwendet wurde der THrELEsche Apparat) der 
drei Phenylosazone lagen sämtliche zwischen 192 und 194°; La FoRGE und Hupson 
ermittelten 197°. Die Mischschmelzpunkte zeigten keine Depression. 

Die N-Bestimmungen ergaben: 


Bryophyllum calycinum . . . . 14,94% 
Sempervivum glaucum . . . . . 14,21% 
Sedum spectabile . . . . . . . 14,32% 


Die berechnete Menge beträgt 14,43%; La Forex und Hupson hatten 14,66% 
ermittelt. 
Damit ist auch für die beiden Crassulaceen Sempervivum glaucum 
und Bryophyllum calycinum die Gegenwart der Sedoheptose erwiesen. 
Mit diesem Nachweis war die Voraussetzung dafür gegeben, auch bei 
unseren Versuchspflanzen nach Zusammenhängen zwischen Äpfelsäure 
und Sedoheptose zu forschen. 


2. Versuche über stoffwechselphysiologische Zusammenhänge zwischen 
Sedoheptose und Äpfelsäure. 

Um uns selbst durch eigene Anschauung über etwaige diurnale Schwan- 
kungen des Heptosegehaltes zu unterrichten, stellten wir einen Versuch 
an, der dem von BENNET-CLARK in seiner Anordnung möglichst nahe kam. 

20. 8. 35. Sedum spectabile. Tagesabsäuerung abgeschnittener Blätter. 
17 Blattpaare wurden nach einem sonnigen, warmen Tage um 194 Uhr 
entnommen und über Nacht bei 20° im feuchten Raume dunkel auf- 
bewahrt. Am nächsten Morgen schnitten wir die Mittelrippen der Blätter 
heraus und verteilten die Blatthälften auf 4 Portionen. Portion 1 wurde 
um 9 Uhr in heißem Alkohol konserviert; die übrigen 3 Portionen legten 
wir (Blattoberseiten nach unten) auf angefeuchteten Zellstoff, der sich 
in einer mit einer Glasscheibe luftig bedeckten, flachen weißen Schale 
befand, die der vollen Sonnenstrahlung ausgesetzt wurde. Auf diese 
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Art konnten wir es erreichen, daß das Frischgewicht der abgeschnittenen 
Blätter vom Morgen bis zum Abend nur um etwa 5% zurückging. — Die 
Portionen II—IV konservierten wir zu den aus der Abb. 1 ersichtlichen 
Zeiten. 

Die Äpfelsäuremenge nimmt, wie erwartet werden mußte, im Ver- 
laufe des Tages deutlich ab, erreicht gegen 17 Uhr ihren niedrigsten Wert 
(maximale Abnahme etwa 30% des morgend- 
lichen Ausgangswertes) und steigt in den ersten 
Nachtstunden wieder an. Das nach den BENNET- 
Crarkschen Befunden zu erwartende genau ent- 
gegengesetzte Verhalten der Heptose konnte 
nicht festgestellt werden; vielmehr zeigt die 
Heptose, die bereits am Morgen in beträchtlicher 
Menge vorliegt, im Verlaufe des Tages nur ge- 
ringe Schwankungen (+ 4% vom Ausgangswert), 
die auch keine bestimmte Richtung erkennen 
lassen. Ein wesentlich klareres Bild dagegen 
bietet uns das Verhalten sowohl der gärfähigen 
Hexosen als auch der Stärke: der Gehalt des 
Gewebes an beiden Stoffen nimmt von Beginn 
der Belichtung an zu und erreicht gegen 17 Uhr 
sein Maximum; dann aber, wenn der Äpfelsäure- 
gehalt zuzunehmen beginnt, tritt ein deutliches 
Absinken der untersuchten gärfähigen Gesamt- 
KH ein, wovon besonders die Stärke betroffen 
| wird. Letzteres muB hervorgehoben werden, da 
nie vum upeclabie. BENNET-CLARK gerade für diese erste Zeit der 
Zymohexosen, Apfelsiure, Ansäuerung angibt, daß die Stärkemenge zu- 


Stärke, Heptose, gesamt- 5 
gärfähigen KH (Zymohexo- Nimmt. 


per m und > Diese Beobachtungen stehen mit denjenigen 
on in abgeschnittenen 2 À : 
Blättern. von BENNET-CLARK in Widerspruch, denn wir 


sind genötigt, anzunehmen, daß die Heptose in 
keinem direkten Zusammenhang mit der Äpfelsäurebildung steht. Um 
diese Behauptung zu bekräftigen, führen wir einen weiteren Versuch an, 
in welchem wir bei einer etwas höheren Temperatur sowohl die Äpfel- 
säureanhäufung als auch das Verhalten der Heptose in KH-reichem 
Blattmaterial von Bryophyllum calycinum beobachteten. 

16.7.34. 20 ausgewachsene Blätter wurden an einem sonnigen, 
warmen Tage gegen 15 Uhr entnommen, gewaschen und halbiert. Die 
Blatthälften zerschnitten wir in je 5 Teile und verteilten diese syste- 
matisch auf 10 Portionen. Die einzelnen Portiorien verblieben bei 32° 
im feuchten, dunklen Raum und wurden zu den aus der Abb. 2 ersicht- 
lichen Zeiten in heißem Alkohol konserviert, nachdem sie vorher noch 
einige Stunden auf ihren Gasstoffwechsel hin untersucht worden waren. 
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Der Äpfelsäuregehalt steigt trotz der erhöhten Temperatur mit einer 
einzigen Unterbrechung nach etwa 15 Stunden ungefähr 24 Stunden lang 
an; dann sinkt der Säurespiegel langsam ab. 
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Abb. 2. Bryophyllum calycinum. Verhalten von Starke, Äpfelsäure, CO,/O,, Anfangsreduk- 
tion (AR), Anfangsreduktion nach Wärmebehandlung mit 1% Salzsäure (ARH CI), Rest- 
reduktion (RR: Reduktion nach Vergärung) und Restreduktion nach Wärmebehandlung 
mit 1 % Salzsäure (RRH CI) in abgeschnittenem Blattgewebe bei fortlaufender Verdunkelung. 


Die Anfangsreduktion der untersuchten Blattportionen, die zum Teil 
durch reduzierende Zucker bedingt ist, steigt im Verlaufe der Verdunke- 
lung langsam, aber fortlaufend an; der Stärkegehalt indes nimmt über- 
aus kräftig ab. Die Restreduktion (Reduktionswert nach der Vergärung) 
bleibt bemerkenswert konstant. 

Der Heptosegehalt des vorliegenden Materials ist trotz günstiger 
Assimilationsbedingungen in der Zeit vor Versuchsbeginn nur ver- 
schwindend gering; dies ergeben sowohl die mit dem unvergorenen als 
auch die mit den ausgegorenen Extrakten angestellten Analysen. Auf 
Grund dieser Befunde ist es unserer Ansicht nach nicht môglich, die 
Heptose als Muttersubstanz der Äpfelsäure anzusprechen. Hinsichtlich 
der BENNET-CLarkschen Folgerungen müssen wir betonen, daß von 
einer physiologischen Forschung verlangt werden muß, daß sie ver- 
mutete Zusammenhänge auf einer breiteren Grundlage überprüft, vor 
allem dann, wenn dabei Stoffe mit in Betracht gezogen werden, über 
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deren stoffwechselphysiologisches Verhalten bisher kaum etwas aus- 
gesagt werden kann. 


Zusammenfassung. 

Sowohl in Bryophyllum calycinum als auch in Sempervirum glaucum 
konnte das Vorhandensein von Sedoheptose nachgewiesen werden. Fort- 
laufende Untersuchungen des Gehaltes von Bryophyllum calycinum und 
von Sedum spectabile an Sedoheptose und an Äpfelsäure ergaben keine 
genetische Beziehung zwischen diesen beiden Stoffen. 


Die Arbeit wurde zum Teil aus Mitteln bestritten, die dem hiesigen Institute 
von der Deutschen Forschungsgemeinschaft gewährt worden waren. Der letzteren 
bin ich hierfür zu besonderem Danke verpflichtet. 
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PRIMARES MERISTEM ODER PRODESMOGEN ? 
KRITISCHES ZUR TERMINOLOGIE DIESER BEGRIFFE. 
Von 
JOHANNES HELM 
(Halle a. d. 8.). 


(Eingegangen am 25. Januar 1937.) 


1931 hatte Verfasser anläßlich der Untersuchungen über die Differen- 
zierung dikotyler Sproßscheitelmeristeme den Begriff ,,primarer Meristem- 
ring“ geprägt und darunter die topographische Bezeichnung für den 
durch die voraneilende Mark- und Rindendifferenzierung auf eine 
ringförmige Zone zurückgedrängten Rest des primären Meristems der 
Sproßspitze verstanden. In den folgenden Jahren wurde durch die Arbeiten 
von GRÉGOIRE, BARTHELMESS, Louis, SARKANY, DUNCKER u.a. das 
Vorhandensein einer derartigen Gewebezone übereinstimmend bestätigt. 
Steht so die Existenz des primären Meristemringes — besser primären 
Meristemzylinders — außer allem Zweifel, so bestehen doch bezüglich 
der histologischen Wertung der diese Zone zusammensetzenden Zellen 
Unterschiede, die trotz ihrer offenbaren Geringfügigkeit unter Umständen 
geeignet sein könnten, die Gesamtheit der sich an dikotylen Sproß- 
scheiteln abspielenden Differenzierungsvorgänge in einem etwas anderem 
Lichte erscheinen zu lassen. Eine erneute Klarstellung dürfte darum 
angebracht sein. 

Wie bereits 1931 bei Besprechung von aus früheren Zeiten bekannten, 
in Scheitelnähe auftretenden ringförmigen Gewebezonen ausführlich 
dargetan wurde, liegt der Hauptgrund der verschiedenen Auffassungen 
vom histologischen Wert solcher Gewebepartien einerseits in der aus- 
schließlichen Untersuchung nur eines bestimmten anatomischen Struktur- 
typus, andererseits in einer zu wenig kritischen Wertung und Benennung 
der einzelnen Entwicklungsstadien. 

Während auf Grund meiner Untersuchungen der primäre Meristem- 
ring als Rest des Meristems der Sproßspitze aus völlig totipotenten, 
isodiametrischen Zellen bestehend sich erwies, sehen andere Autoren 
ihn als aus bereits mehr oder weniger typischen Procambiumzellen 
zusammengesetzt an (das „prodesmog®ne‘‘ GREGOIREs und Louis’). In- 
wieweit dies mit Berechtigung geschieht, sollen die folgenden Seiten 
erweisen. 

Sehen wir uns daraufhin die Definition des Begriffes ‚‚prodesmogene“ 
bei GRÉGOIRE einmal etwas genauer an. Um den wesentlichen Unter- 
schied seiner Auffassung der der Differenzierung des Leitungsgewebes 
vorangehenden Gewebezone zu der meinigen klar hervorzuheben, sei es 
gestattet, die diesbezüglichen Sätze anzuführen (S. 1128): ,,Plusieurs 
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travaux récents ont établi que le premier acte de la morphogénése con- 
ductrice, dans la tige des Dicotylées, comporte la présence, entre le paren- 
chyme médullaire en formation et le parenchyme cortical débutant, 
d’une région annulaire gardant toute son activité méristématique}. C’est 
au sein de cet «anneau méristématiques (HELM) que vont se former 
par des cloisonnements particuliers les cordons de procambium ou de 
desmogene: d’oü le nom de prodesmogene que nous donnons au méristéme 
ainsi réservé.“ 


Nach diesen Formulierungen ist meines Erachtens nicht recht ein- 
leuchtend, warum sich GRÉGOIRE überhaupt genötigt sieht, ein Gewebe 
mit einem eigenen Namen zu belegen, das ‚seine (primäre) meristema- 
tische Aktivität vollauf bewahrt‘, und in dem sich erst durch besondere 
Teilungen das Procambium bilden wird, ganz abgesehen davon, ob gerade 
der Name ,,prodesmogéne“ hierfür besonders geeignet ist. Auf diesen 
letzten Punkt wird später noch zurückzukommen sein. Indem GRÉGOIRE 
die vorerwähnten Eigenschaften jener Gewebepartie anführte, charak- 
terisierte er sie gleichzeitig, und zwar als ein Meristem, genauer ein 
primäres Meristem. Wenn in diesem Meristem später „besondere“ Tei- 
lungen stattfinden — und zwar durch vorwiegend longitudinal gerichtete 
Teilungswände —, so unterscheidet sich dieser Vorgang der Differen- 
zierung eines primären Meristems prinzipiell durchaus nicht von den 
Differenzierungsvorgängen eines anderen Teiles des primären Meristems 
der Sproßspitze, durch die beispielsweise die Zellen des Markparenchyms 
hervorgegangen sind. Daß der letztgenannte Vorgang ohne besondere, 
hervortretende Kennzeichnung abläuft, ist nicht so verwunderlich; 
entsteht doch aus einem bereits isodiametrischen Zellgewebe wiederum 
ein solches, das sich von dem ersteren neben der Größe seiner Zellen 
vornehmlich nur durch deren Vakuolisation und Ausbildung von Inter- 
zellularräumen unterscheidet. Damit ist meines Dafürhaltens aber noch 
kein Grund gegeben, den gleichen, wenn auch etwas komplizierter ver- 
laufenden Vorgang der Differenzierung der Procambiumzellen aufzuspal- 
ten und verschiedene, nach obigem aber keineswegs selbständige Gewebe- 
arten an seiner Bildung teilhaben zu lassen ?. Die Bildung von prosen- 
chymatischen Zellen aus isodiametrisch gestalteten Meristemzellen macht 
naturgemäß eine Änderung der bisherigen Teilungstätigkeit und -richtung 
der letzteren notwendig, ohne daß dabei die Kontinuität der Procambium- 
zellbildung aus den primären Meristemzellen unterbrochen wäre. 


1 Von mir kursiv gedruckt! 

2 Anderenfalls könnte man mit der gleichen Berechtigung auch die Übergangs- 
stufe der Bildung des Markparenchyms aus dem Meristem der Sproßspitze als ein 
besonderes Gewebe auffassen und benennen, wozu aber die erwähnten gering- 
fügigen Änderungen im bisherigen Verhalten der Zellen bis jetzt noch niemand 
verleitet haben. 


Primäres Meristem oder Prodesmogen ? 525 


Es lieBe sich allenfalls rechtfertigen, diese in Differenzierung begriffene 
Gewebezone als „sich differenzierendes primäres Meristem“ zu bezeichnen, 
womit ja noch keine Selbstandigkeit dieses Gewebes erklart ist; keines- 
wegs aber darf diese Zone allgemein „sich differenzierendes Procambium“ 
genannt werden, worauf der Name ,,prodesmogéne“ letzthin abrielt. 
Denn es besteht durchaus nicht immer Identität zwischen dem sich 
differenzierenden primären Meristemzylinder und dem sich differen- 
zierenden Procambium; eine solche ist nur bei denjenigen Pflanzen vor- 
handen, die von Anfang an nicht einzelne, durch Markstrahlparenchym 
isolierte Leitbündel, sondern einen geschlossenen Holz- und Bastring 
aufweisen, denen entwicklungsgeschichtlich ein geschlossener Pro- 
cambiumring voraufgeht. Nur in solchen Fällen — Veronica spec., 
Syringa vulgaris, Quercus ped. würden unter anderem als Beispiele hier 
anzuführen sein — geht der primäre Meristemring als ganzer in Pro- 
cambium über und der ‚in Differenzierung befindliche primäre Meristem- 
ring“ gibt dann tatsächlich eine Art Vorstufe für das Procambium, 
ein ,,prodesmogéne“ ab, dem allerdings, wie sich aus obigen Darlegungen 
ergibt, keineswegs. Selbständigkeit zuerkannt werden kann, womit 
gleichzeitig die besondere Namengebung sich erübrigt. 

Liegt demzufolge selbst für die mit einem geschlossenen Holz- und 
Bastring versehenen Pflanzen keine Notwendigkeit für die Einführung 
des Begriffes ,,prodesmogéne“ vor, so erweist sich eine solche als direkt 
irreführend für die überaus große Zahl der Pflanzen, die primär mit 
isolierten Leitbündeln versehen sind. Denn hier erfährt der primäre 
Meristemring durchaus nicht in seiner Gesamtheit eine Differenzierung 
zu Procambiumzellen, sondern nur die den späteren Leitbündeln ent- 
sprechenden Stellen, indes die dazwischen gelagerten Abschnitte des 
primären Meristemringes sich zu Parenchym- oder Sklerenchymzellen 
differenzieren. Wenn Louis, der ganz die Auffassung GR£GOIREs bezüglich 
des ,,prodesmogéne“ vertritt, wiederholt anführt (S. 111), daß „l’anneau 
prodesmogénique est vraiment le méristéme réservé pour la production du 
systéme conducteur“, so trifft dies fiir eine groBe Gruppe von Pflanzen 
nur für einen Teil dieser Ringzone zu, während der übrige in Paren- 
chym übergeht, wie beispielsweise bei Ricinus communis oder Aristolochia 
sipho. Daß das letztere infolge seiner Entstehung aus dem primären 
Meristemring hier früher oder später sekundär wieder meristematisch 
werden kann und dann als Interfascicularcambium, wie die neueren Unter- 
suchungen SArKAnys im Gegensatz zu der von KosTyTSCHEW ver- 
tretenen Meinung ergeben haben, ebenfalls sekundäres Holz und sekun- 
dären Bast zu liefern vermag, ist in diesem Zusammenhang, in dem 
es sich ausschließlich um die Differenzierung des primären Meristem- 
ringes und um dessen Differenzierungsprodukte handelt, von unter- 
geordneter Bedeutung. In all den genannten Fällen ist eben selbst auch 
der sich differenzierende primäre Meristemring nicht identisch mit einem 
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sich differenzierenden Procambiumring, fiir den allein die Bezeichnung 
»prodesmogéne“ tragbar ware 1. 

Ich erkenne durchaus die Verdienste Louis’ an, die er sich vor allem 
um die Klarlegung des maßgebenden Einflusses der Blattanlagen für 
die Differenzierung des Rindenparenchyms erworben hat — ein Gebiet, 
das meinen damaligen Untersuchungen, die vorwiegend auf die Differen- 
zierung des axialen Leitungssystems gerichtet waren, etwas ferner lag —, 
dennoch vermag ich seinen Argumentationen bezüglich des ,,prodesmo- 
gene‘ aus den bereits dargelegten Gründen nicht beizupflichten. Daß 
es sich bei dem primären Meristemringgewebe tatsächlich um primäres 
Meristem handelt, das in seinem vegetationspunktwärts gerichteten 
Abschnitt noch nicht einmal in Differenzierung begriffen ist, erhellt 
doch deutlich aus folgenden Worten Louis’ (S. 106): „On peut dire 
qu’il marque des ce stade la region conductrice de la feuille sans que 
cependant on y voie déja les cloisonnements procambiaux que nous ob- 
serverons à un niveau inférieur du primordiwm®. Ces arcs corre- 
spondent donc, dans la feuille, au méristème que HELM désigne, dans 
l’axe, sous le nom d’«anneau méristématique».‘ Um so eigenartiger 
mutet einem bei Kenntnis der verschiedenen Differenzierungsmöglich- 
keiten des primären Meristemzylinders die anschließende Folgerung 
Louis’ an: ,,C’est pour signifier que la destinée propre de ce méristème 
est de donner origine au procambium ou desmogéne qui, 4 son tour, 
se différenciera en faisceaux, que GRÉGOIRE lui a donné le nom de «méri- 
stéme prodesmogénique» ou «prodesmogéne».“ Da aber in vielen Fällen 
die Differenzierung jener Ringzone zu Procambium nur an einzelnen, 
bestimmten Stellen erfolgt, ist kein Grund gegeben, die gesamte Ringzone 
als Vorstufe des Procambiums aufzufassen; wie denn der Ausdruck 
,faisceaux doch eigentlich zu denken geben sollte. Damit erweist sich 
die Wahl des Wortes ,,prodesmogéne“ als äußerst unzweckmäßig, ganz 
abgesehen davon, daß keine Notwendigkeit vorliegt, dieses Gewebe mit 
einem eigenen Namen zu belegen. Ich kann in diesem Zusammenhang 
nur wiederholen, was ich bezüglich des ,,Procambiumringes“ Kostyt- 
SCHEWs bereits 1931 gesagt habe, daß es mir sinnlos erscheint, ein 
Gewebe, das noch kein Procambium ist, noch jemals Procambium wird, 
mit diesem Namen zu belegen. Das gleiche gilt naturgemäß auch für 
die hier in Rede stehenden sog. „procambialen‘“ Vorstufen. 

Louis betont mit Recht, daß man in der Spitzenregion des Vege- 
tationskegels, im eigentlichen Vegetationspunkt, keinesfalls von ,,pro- 
desmogéne“ sprechen kann; aber warum eben dieses Meristem lediglich 
deshalb, weil (S. 108) „une parenchymatisation centrale et une paren- 
chymatisation externe ont délimité la région méristématique zu etwas 
anderem, Neuem geworden sein soll, vermag ich nicht einzusehen, 


1 Bezüglich der Definition des Begriffes Procambium vgl. Hrım S. 110 und 173f. 
2 Von mir kursiv gedruckt! 
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zumal in diesem Gewebe nach Louis’ eigenen Worten „se produiront ! 
ensuite les cloisonnements procambiaux“. Trotzdem hat es mir den 
Anschein, als ob Louis seinen ,,anneau prodesmogénique“ letzthin als 
Entstehungszone für das Leitungsgewebe auffaßt. (C’est cet anneau 
méristématique qui sera le siége des différenciations conductrices.) 
Damit würden sich unsere beiderseitigen Auffassungen einander nähern, 
nur finde ich, sollte man die Folgerungen aus diesem Sachverhalt auch 
der Meinung GREGOIREs gegenüber ziehen, die sich für die Gesamtheit 
der Dikotylen als zu eng gefaßt, ja sogar als irrig erweist. 

Ist die Stellungnahme von GRÉGOIRE sowie die von Louis zu den 
hier erörterten Fragen immerhin klar und eindeutig, wie es sich in der 
Prägung und Anerkennung des Begriffes ,,prodesmogéne“ ausdrückt, 
so kann dies keinesfalls von derjenigen SARKANYs gesagt werden. Dieser 
Autor fühlt wohl eine gewisse Gegensätzlichkeit in den bestehenden 
Auffassungen heraus, ohne indes zu deren Klärung und Lösung selbst 
beizutragen. An seinem Untersuchungsobjekt, Ricinus communis, konnte 
auch er die Differenzierung eines primären Meristemringes aus dem Ur- 
meristem der Sproßspitze feststellen. Obgleich er in diesem an gewissen 
Stellen Procambiumbiindel, an anderen Grundgewebe sich bilden sah, 
kommt er trotzdem zu dem ,,Endresultat (1934, S. 212), daß ‚sich 
das Leitungssystem des Ricinus aus einem zusammenhängenden Gewebe- 
ring bildet‘‘, den er — allerdings ohne die Arbeiten von GRÉGOIRE und 
Louis zu kennen — „mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit (!) als eine 
Vorstufe der Procambiumbildung“? auffaßt. Daß dieser Anschauung 
aber die von ihm selbst angegebene Differenzierungsweise direkt wider- 
spricht, bedarf nach obigen Darlegungen wohl keiner weiteren Erklärung. 

Auch 1936 vertritt SARKÄny noch diese Meinung ?, obwohl er im 
gleichen Satz bemerkt,.daß jene Zone „aber noch nicht durch die Form 
ihrer Zellen, sondern allein durch stärkere Färbbarkeit ihres Plasmas 
von den angrenzenden Geweben sich unterscheidet“, und vor allem, 
daß aus ihr „isolierte Procambiumbiindel“ entstehen. Damit hat er aber 
die Kriterien des primären Meristemringes gegeben; seltsamerweise scheut 
er sich jedoch beim Ziehen von Schlußfolgerungen, diesen als Begriff 
auszuwerten, obwohl er ihm im Verlaufe seiner Untersuchungen wiederholt 
begegnet ist und dabei seine offizielle Anerkennung erfahren hat. Dafür 
zieht er ein eigenartiges Pendeln zwischen der von KOSTYTSCHEW ver- 
tretenen (von SARKÄNY auch als irrig erkannten) und der von Kostyt- 
SCHEW bekämpften Meinung vor, ohne selbst eine klare Entscheidung 
herbeizuführen, wie die folgenden Zeilen beweisen (S. 652): 

„Wir können also sagen, daß das Leitgewebesystem bei Ricinus 
aus einem zusammenhängenden Procambiumring hervorgeht. Es ist aber 

1 Man beachte das Futurum! — * Von mir kursiv gedruckt! 


3 „Mit größter Wahrscheinlichkeit können wir ihn (den Gewebering im Vege- 
tationspunkt) als ein Procambium in sehr jungem Zustand auffassen‘‘ (S. 651). 
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sicher, daß KostyTscHEw nicht an ein ähnliches, nur durch Färbung 
von den angrenzenden Partien sich abhebendes Gewebe gedacht hat, 
als er behauptete, daß Ricinus einen zusammenhängenden Procambium- 
ring hat. Wollen wir dagegen diesen Gewebering nicht als ein Pro- 
cambium betrachten, da die Form und die Größe seiner Zellen von 
denen des angrenzenden Meristems sich nicht unterscheiden, so müssen 
wir, im Gegensatz zu KOSTYTSCHEW, sagen, daß das Leitungssystem 
bei Ricinus aus isolierten Procambiumbündeln entsteht, die zwar aus 
einem zusammenhängenden Gewebering, jedoch nicht aus einem Pro- 
cambiumring hervorgehen.‘ 

Nun, dieser „zusammenhängende Gewebering, der kein Procambium- 
ring ist und in vielen Fällen niemals einer wird, ist eben der primäre 
Meristemring, dem noch verschiedene Möglichkeiten einer Differenzierung 
offenstehen. Damit dürfte die Aufstellung dieses Begriffes gerechtfertigt, 
und vor allem aus histogenetischen Gründen seine Überlegenheit gegenüber 
dem Begriffe ,,prodesmogéne“ dargetan sein. 
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erste Ergebnis sei in Tabelle 1 wiedergegeben. 





(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Kiel.) 


ERGEBNISSE EINER ZYTOLOGISCHEN UNTERSUCHUNG 
DER FAMILIE DER GERANIACEAE. I. 


Von 


Dr. W. GAUGER. 


(Eingegangen am 2. Februar 1937.) 


Zwecks einer neuen Überarbeitung der Verwandtschaftsverhältnisse 
in der Familie der Geraniaceae wurden die Chromosomenzahlen eines 
Teiles ihrer Arten in diploider Phase bestimmt bzw. nachgeprüft. Das 














Tabelle 1. 
Herkunft Bestimmungswerk 2n 
Erodium: 
1. amanum Boıss. et Ky.. . Kiel WEHRHAHN 18 
2. chamaedryoides L'HÉR. . . | wi = 20 
3. cheilanthifolium Botss. + PAREY 20 
4. ciconium L’'HÉR. . . . . . | sa Heer 18 
5. cicutarium L’HEr.: 
a) v. immaculatum KocH . | Schleswig-Holstein| CHRISTIANSEN 36 ? 
b) v. pimpinellifolium Sm. . 24 Mr 40 
6. um L'HÉR. . .. Kiel PAREY 20 
7. Manescavi Coss. . . . . . a à 36 ? 
8. moschatum L’HER. . . . . 2 Hecı 20 
9. Sibthorpianum Boıss.. . . pes WEHRHAHN 27 
10. supracanum L’H£r. > 20 
Geranium: | 

1. argenteum L. ....... Kiel PAREY 28? 
2. aristatum FREYN. et SINT. München 28 
3. cinereum Cav. . . . . . . dé 28 
4. columbinum L.. . . . . . Schleswig-Holstein | SCHMEIL-FITScH. 18 
5. dtesschat L. . nn + = - À Antwerpen, ü si 22 

Marburg, 

Schleswig-Holstein | 

Ge Gar. : à: à: ‘5 Kiel PAREY 26 
7. ertostemon Fiscx. ‘ 4 Zu pe 28 
8. Ibericum Cav. . . . . . . as 56 
9. — ea ee ~ Heer | 87/93 
A Be © D rage | Schleswig-Holstein | SCHMEIL-FITScH. 26 
11. molle L., v. Preuschoffii Ann. 4 Hear | 26 
12. nodosum L. ....... Kiel = | 28 
13. Pr Eu in Pewee Königsberg SCHMEIL-FITSCH. | 28 ar 
14. a FıscH. et Mey. Kiel PAREY | 42 
SG, See a st à À = Hei 28 
16. et < DR AL Antwerpen, SCHMEIL-FITSCH. | 26 

Marburg, | 





Schleswig- Holstein 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 
Herkunft Bestimmungswerk 2n 
17. Pylzowianum Maxim Oliva 28 
18. pyrenaicum L. . . . . . . Schleswig-Holstein | Scamerz-Frrscx. 26 
19. ianum L. . . . .. Antwerpen, Triest, u = 56 
nisi = TMM 
20. sanguineum L. . ..... Kiel PAREY 84 
21. 1 Cav os EHRHAHN 56 
22. silvaticum L. . . . . .. pe PAREY 28 
23. subcaulescens L’H£r = = 28 
Pelargonium: 
1. acetosum AIT. ...... Kew Flora Capensis 18 
2. amabile HFFMGG.. . . . . Kapland Dierrıc#: Lexikon | 40/44 
der Gärtnerei und 
Botanik 
3. ardens Lopp. Bor. CAB Heidelberg SwEeEr 22 
4. carnosum AIT. . . . . . . Kapland > 22 
5. cotyledonis un rk ia Kew . 22 
6. dasycaulon BM. . . . .. Pr » 22 
7. decipiens? . . . . . . . . 2 88 
8. Edelpelargonien: 
a) Gruß an Dresden 44 
b) Rosablühend . . . . . 44 
c) Weißblühend . . . . . 44 
9. Endlicherianum FENZL PAREY 36 
10. flavum AIT. . . . . . . . SWEET 40/44 
11. gibbosum WILLD. . . . . . Kew, EL. ns 22 
12. glutinosum AIT. . . . . . Flora Capensis 36 
13. glutinosum-Bastard . = Blüht nicht! 44 und 
88 
14. infundibulum? . . . . . . Heidelberg 16 
15. lateripes L'HÉR. . . . . . és Flora Capensis 18 
16. monstrum AIT. . . . . . . Kew SWEET 18 
17. peltatum nn De au Kiel Flora Capensis 36 
18. peltatum v. Rheinland 36 
19. quercifolium AIT. . . . . . Heidelberg — Flora Capensis 44 
20. quercifolium Art. v. minor Kew ” ” 88 
21. Roessingense DTR. . . . . Kapland Dinter: N. Pfl.a.| 20 
Deutsch-Südwest- 
afrika 
22. scandens EHRH. .... . Kiel Flora Capensis 18 
23. Stapletonit SWEET . . . . Kew SWEET 22 
24. tetragonum L’H£r. Kiel pe 22 
25. tomentosum JAacQ Heidelberg ms 44 
26. triste Aıt., v. filipenduli ol. Kapland Flora Capensis 60 
27. violaceum JACQ. . . . . . Kiel . sh 20 
28. vitifolium AIT. . . . . . . Kew SWEET 88 
20. se Am... . . . es Kiel, Heidelberg Flora Capensis 18 
v. a) Bouin Venus... . . 36 
b) Friesdorf. . . . . . 18 
e) Königin Olga. . . . 18 
d) Lerchenmüller 35 
e) Mädchen aus der 
MP bss sad 18 
f) Meteor ...... 18 
18 


g) Meteor gefüllt 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 

















Herkunft Bestimmungswerk 2n 

h) Mme. Salleron . . . 17 

i) Elfriede Schielin . . 18 

ey Waa Far at 3 18 

k) Wesbrigton . . . . 18 

D ARR nc ss - 18 

m) Weißblühend . . . . 18 

Sarcocaulon : 
1. Durmannis DC. . . …… . Kapland Flora Capensis 44 


Angabe und Besprechung von Literatur und alles Nähere sollen einer 
ausführlichen Arbeit vorbehalten bleiben. 

Dieser Tabelle werden weitere Zusammenstellungen folgen. Geplant 
ist zunächst eine Bestimmung der diploiden Chromosomenzahlen bei 
möglichst vielen Arten dieser Familie, soweit sie sich erreichen lassen. 
Leider sind die nord- und südamerikanischen Arten dieser Gattungen 
in so geringem Umfange erreichbar. Von besonderem Wert wäre die 
Untersuchung der anderen Gattungen der Geraniaceae, d.h. also von 
Balbisia aus Chile und Peru, Biebersteinia ausden asiatischen Steppen 
vom Peloponnes bis nach Zentralasien, Dirachma von der Insel Sokotra, 
Monsonia aus Afrika, Rhynchotheca aus Peru, Sarcocaulon aus Südafrika, 
Viviania aus Chile und Südbrasilien und Wendtia aus Chile und 
Argentinien. Für Zusendungen von Samen oder Ablegern von allen 
Geraniaceae oder für irgendwelche Hinweise wäre ich sehr dankbar. 

Die zytologische Untersuchung soll sich auch auf die Meiosis er- 
strecken. Und schließlich werden auch morphologische, serologische 
und pflanzengeographische Methoden herangezogen werden, um die 
Verwandtschaftsverhältnisse dieser schon des öfteren, aber mehr oder 
weniger unbefriedigend eingeteilten Familie und ihre Entwicklung etwas 
mehr aufzuhellen. 











(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Gent.) 


WACHSTUM UND WUCHSSTOFFPRODUKTION BEI 
KEIMPFLANZEN VON RAPHANUS SATIVUS IN TROCKENER 
UND FEUCHTER LUFT. 


Von 
C. J. Gorter und G. L. Funke. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Februar 1937.) 


§ 1. Einleitung. 


Wie viele andere Keimlinge wachsen auch die von Raphanus sativus 
in trockener Luft weniger als in feuchter. Im ersten Falle ist nicht nur 





Abb. 1. Keimpflanzen von Raphanus sativus nach 4 Tagen bei verschiedener Luftfeuchtigkeit, 
links in feuchter, rechts in trockener Luft’. 


die Lange der Hypokotyle geringer, sondern sind auch die Stiele der 
Kotyledonen kiirzer und die Keimblatter selbst kleiner und harter; auch 
die Farbe des Griins ist nicht dieselbe, das Griin ist dunkler und zeigt einen 
Stich ins Graue. Ein Bild der Unterschiede in Länge und Größe der 
Keimlinge und der Kotyledonen zeigt uns die Photographie Abb. 1. 

Unsere Versuchspflanzen wuchsen folgendermaßen: Die Samen wurden 
einen Tag in Wasser eingeweicht und keimten dann in Sägemehl. Dann 
wurden die Keimlinge mit Watte in den Löchern der Deckel von Zink- 
gefäßen befestigt. In diesen Gefäßen befand sich eine Nährlösung 
nach Knor. Nach 4 Tagen in trockener bzw. feuchter Luft ergibt sich 
der Zustand der Abb. 1. 

Die Versuchsgefäße befanden sich in zwei kleineren Glaskästen, 
die nebeneinander im Gewächshaus standen. In einem von ihnen wurde 
die Luft durch CaCl, auf einer relativen Feuchtigkeit von etwa 50% 





1 Wenn im folgenden von feuchter bzw. trockener Luft die Rede ist, so meinen 
wir damit Luft mit einem relativen Feuchtigkeitsgehalt von 98—100% bzw. 50%. 
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gehalten, im anderen durch fortwährendes Sprengen auf 98—100%. 
Die Wurzeln wuchsen in einer Knop-Lésung, Wasser und Nährsalze 
waren also immer im Überfluß vorhanden. Da sich die übrigen Be- 
dingungen vollkommen gleichen, kann man nur den Unterschied in 
der Feuchtigkeit für die bemerkenswerten Verschiedenheiten verantwort- 
lich machen, die bei den Pflanzen auftreten. Zahlenmäßig ausgedrückt 
findet man die Unterschiede in Tabelle 1. 

Die Zahlen der Tabelle 1 sind Mittelwerte aus 12 Bestimmungen. 
Man sieht also, daß der Einfluß der feuchten Luft in einer Kôrderung 
sowohl des Längen- 


wachstums der Hypo- Tabelle. 
des Stieles] Oberfläche der 
ter Keimblätter 


kotyle und Keimblatt- 
. “ie Lange ypo- | Länge 
stiele als in einem kötylsinem | der —— ay 


größeren Oberflächen- 




















wachstum der Ko tyle- trocken | feucht trocken | feucht | trocken | feucht 

donen besteht. 5,4 6,7 10 | 13 | 1,73 | 1,99 
In $2 wird gezeigt 35 | 5,1 12 | 13 | 118 | 1,32 

werden, daß dies grö- a ” m 1,31 1,94 

Bere Längenwachstum 4,8 7,1 0,8 0,9 

verursacht wird durch 4,9 7,1 0,9 1,5 


eine stärkere Streckung 
der Zellen oder zum mindesten damit Hand in Hand geht. Wir müssen 
uns also fragen, welche die Ursachen für diese gréBere Zellstreckung 
sind, und wie gewöhnlich haben wir auch hier mit drei Möglichkeiten 
zu rechnen: ~ 

1. Die Wuchsstoffproduktion ist verschieden. 

2. Bei verschiedener Wuchsstoffproduktion kann auch die Inakti- 
vierung des Wuchsstoffes verschieden sein. 

3. Innere Faktoren der sich streckenden Zelle sind für den Unterschied 
verantwortlich: 

a) die Konzentration des Zellsaftes ist verschieden, 

b) die Eigenschaften der Zellwände (d. h. Elastizität bzw. Plastizität) 
sind verschieden. 

Welche dieser Faktoren im vorliegenden Falle als Ursache anzusehen 
sind, werden wir in den folgenden Paragraphen untersuchen. 


§ 2. Die Zellstreckung in trockener und feuchter Luft. 
Ein sehr starkes Längenwachstum von Stengeln und Blattstielen kann 
unter anderem verursacht werden durch Etiolement (Vergeilen), durch 


1 Die Oberfläche wurde folgendermaßen gemessen: Von den Blättern wurden 
auf photographischem Papier Schattenbilder hergestellt, diese ausgeschnitten und 
auf den empfindlichen Teil eines Luxmessers gelegt. Dies Instrument wurde vorher 
mit einer bekannten Oberfläche geeicht, und man kann nun an der Eichlinie ohne 
weiteres die Oberfläche der Schattenbilder ablesen. Diese sehr genaue und praktische 
Methode verdanken wir Dr. B. HuBERT, Assistent in Gent. 
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einen hohen Feuchtigkeitsgehalt der Luft oder bei Wasserpflanzen 
durch Wachstum in tiefem Wasser (FuNKE 1934). Hierbei erhebt 
sich die Frage, ob diese Verlängerung zustande kommt durch Zell- 
streckung oder durch das Entstehen neuer Zellen. Hierüber bestehen 
zahlreiche Meinungsverschiedenheiten. Dies liegt daran, daß vielfach 
eine ungenügende Anzahl von Zellen gemessen wurde, vor allem nicht 
verteilt über die gesamte Länge des Organes. Letzteres ist aber unbedingt 
notwendig; zum mindesten muß man an vielen Stellen Messungen aus- 
führen, denn die Zellstreckung in einem Viertel, ja in einem Achtel des 
Blattstieles ist vielfach die Ursache fast der ganzen Verlängerung des 
betreffenden Organes. Außerdem ist dann oft der noch größere Fehler 
begangen worden, daß man Ergebnisse, die man bei einer Pflanzenart 
erhielt, auf eine nahe verwandte Art anwandte. Das geschah z. B. durch 
BROTHERTON und BARTLETT (1918), die auf Grund ihrer Messungen 
am Epikotyl von Phaseolus multiflorus Kritik ausüben zu können glaubten 
an den Messungen, die Kraus (1869) am Hypokotyl von Phaseolus vulgaris 
ausgefiihrt hatte. Messungen einer Studentin des Botanischen Institutes 
in Gent an Individuen je einer Rasse der beiden Arten, die teils im 
Hellen und teils im Dunklen gezogen waren, ergaben Zahlen, die weder 
mit denen von Kraus noch mit denen von BROTHERTON und BARTLETT 
übereinstimmten. Wahrscheinlich reagiert also jede Rasse wieder anders. 

Hierbei können sich auch verschiedene Gewebe eines Organes sehr 
verschieden verhalten. Das erhellt z.B. deutlich aus der Arbeit von 
Avery und BURKHOLDER (1936). Wächst Ranunculus sceleratus in 
feuchter Luft oder unter Wasser, so verlängern sich die Blattstiele sehr 
stark. Diese Verlängerung findet in der Epidermis fast ausschließlich 
durch Zellstreckung, in der subepidermalen Schicht dagegen fast aus- 
schließlich durch Zellvermehrung statt. Die Messungen von Kraus 
an Blattstielen sind eine deutliche Warnung, wie gefährlich auf diesem 
Gebiete voreilige Schlüsse sind. Es ist somit verständlich, daß Sacus 
(1863) im Bewußtsein dieser Schwierigkeiten auf das Messen von Zellen 
verzichtete. 

Wir weisen daher mit Nachdruck darauf hin, daß die hier für 
Raphanus angegebenen Zahlen ausschließlich für die Epidermis gelten. 
Aus der Tabelle 2 ergibt sich, daß sich die Stengel individuell stark 
voneinander unterscheiden, daß es sehr viel ausmacht, ob die Pflanzen 
in Erde oder Wasserkultur gewachsen sind, daß in diesen Stengeln, 
die nur wenige Zentimeter lang sind, die Länge der Zellen sehr stark 
voneinander abweicht, je nachdem ob man oben, unten oder in der Mitte 
mißt. Die Zahlen stellen Mittelwerte dar aus 10—20 Messungen. 

Unter allem Vorbehalt kann man also aus diesen Zahlen schließen, 
daß das stärkere Längenwachstum in feuchter Luft hauptsächlich auf 
der Zellstreckung, vor allem in der Mitte des Stengels beruht. Dies gilt 
ausschließlich für die Epidermis. 
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Tabelle2. Länge der Epidermiszellen des Stengels in feuchter und 
trockener Luft. 






































In trockener Luft In feuchter Luft 
Stengel Zellen in Mikra Stengel Zellen in Mikra 
in m. M. in m.M. 
oben | mitten | unten oben | mitten | unten 
Gruppe I Wasserkultur. 
35 168 333 180 51 435 475 228 
47 228 378 168 50 216 572 342 
45 123 454 224 61 127 767 300 
Mittelwert 
42 | 173 | 388 | 191 | 54 | 259 | 605 | 290 
Verhältnis 
gg er em et dl OU! mm. 
Gruppe II Wasserkultur. 
32 | 165 329 305 50 213 524 244 
27 | 241 235 163 55 305 480 345 
35 173 287 221 49 325 576 303 
Mittelwert 
31 | 193 | 284 | 230 | 61 | 281 | 527 | 297 
Verhältnis 
ı OU Pe yea CHOUIRE Pia ae RE Dr 
Gruppe III in Erde. 
40 | 444 | 384 330 61 | 497 | 816 306 
44 510 324 334 72 694 622 352 
47 561 | 560 294 70 583 630 297 
Mittelwert 
44 | 505 | 423 | 319 | 68 | 591 | 689 | 318 
Verhältnis 
Po pe rigen ip 26821) cite 
Gruppe IV in Erde. 
36 308 | 494 234 52 394 612 296 
32 242 | 6545 328 55 596 766 233 
32 342 | 486 308 50 286 771 388 
Mittelwert 
33 | 297 | 6508 | 290 | 52 | 425 | 716 | 306 
Verhältnis 
Be Park A VID TO A, DU NET 


§ 3. Die Wuchsstoffproduktion. 

Aus der Arbeit von VAN OVERBEEK (1933) ergab sich, daß die Keim- 
blatter von Raphanus sativus groBe Mengen von Wuchsstoff absondern. 
Wir konnten nun feststellen, daß sie für Unterschiede in der Luftfeuchtig- 
keit sehr empfindlich sind, und aus diesen beiden Gründen entschlossen 
wir uns dazu, die Pflanze zu den Versuchen zu benutzen. 
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Untersuchen wir die Menge Wuchsstoff, die die Blätter der Pflanze 
bei Kultur in trockener oder feuchter Luft absondern, so ergibt sich eine 
merkwürdige Tatsache: 

Die Pflanzen aus trockener Luft, d.h. also die kleinsten, erzeugten 
den meisten Wuchsstoff. Dabei ist gleichgültig, ob die Wurzeln in 
Erde, Knopscher Nährlösung oder destilliertem Wasser wachsen. Zahlen 
hierzu gibt Tabelle 3. 


Tabelle3. Wuchsstoffmengen aus den Keimblättern von Raphanus 
sativus in trockener und feuchter Luft, Wurzeln in Erde, Knorscher 
Nährlösung oder destilliertem Wasser. 





























Extrak- |Auxinkonzentration! Lange H kotyl-] LängeK .-Sti 
br 7 Avena-Krimmung sd te ao = pet 
Stund trock: feucht | trock feucht trocken | feucht 
2 13,3 4,5 3,5 5,1 
2 — 5,9 4,6 6,7 
10,8 6,4 
Erde + 6 cam 2, 9,3 1,7 
21/2 16,8 7,9 
3 14,8 6,5 
2 15,3 6,3 4,8 7,1 
2 16,6 11,5 4,5 5,4 1,0 1,3 
2 14,7 3,5 5,1 5,9 0,6 0,7 
Knor . . ... 2 210 | 127 | 57 | 68 | 15 | 16 
2 18,7 11,1 4,2 5,0 0,8 0,9 
2 10,5 7,1 3,3 4,4 0,9 1,5 
- 12,5 8,6 2,9 3,8 0,5 0,6 
a 1,4 1,9 3,3 3,5 0,3 0,4 
Aqua destillata || 9 8.8 sa | 28 | 32 | 05 | 05 
2 8,9 4,0 2,7 2,8 0,4 0,4 











Die Zahlen geben die Wuchsstoffmenge wieder, die ein Keimblatt 
in der angegebenen Zeit abgibt, ausgedrückt in Graden Avena-Krümmung. 
Um diese zu bestimmen, werden die Blatter abgeschnitten, in Petrischalen 
mit feuchtem Filtrierpapier ausgelegt und an jedem Blattstiel ein Agar- 
bléckchen von 2x 2 x 1mm angeklebt. Diese Bléckchen kamen 
nach einer bestimmten Zeit einseitig auf eine dekapitierte Avena- 
Koleoptile (nach der üblichen Methode von WENT-VAN DER WEl). 
Jede Zahl stellt die durchschnittlichen Kriimmungen von 12 Hafer- 
keimlingen dar, d. h. also den Mittelwert der von 12 Blättern abgegebenen 
Wuchsstoffmenge. Die Unterschiede in der Länge der Pflanzen sind mit 
angegeben. Die Pflanzen bleiben natürlich in destilliertem Wasser sehr 
klein, auch die Wuchsstoffabgabe ist dort gering. Uber den Zusammen- 
hang zwischen Wuchsstoffbildung und Ernährung werden wir an anderer 
Stelle berichten. 

Es steht also fest, daß Keimlinge von Raphanus, die in Erde, Knor- 
scher Nährlösung oder destilliertem Wasser wuchsen, auf eine erhöhte 
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Luftfeuchtigkeit immer mit einer verminderten Wuchsstofferzeugung 
reagierten. Wir können also die größere Länge der Pflanzen in feuchter 
Luft nicht durch eine größere Wuchsstofferzeugung erklären. Im Gegen- 
teil! Feuchte Luft verursacht: 1. stärkeres Längenwachstum, 2. geringere 
Wuchsstoffbildung. 

Trockene Luft verkürzt Hypokotyl und Kotyledonenstiel, und zwar 
im gleichen Verhältnis, nämlich trocken:feucht = 8:10. 


§ 4. Inaktivierung des Wuchsstoffes, Katalasebestimmungen. 


Im vorliegenden $ untersuchten wir die zweite der in $ 1 genannten 
Möglichkeiten, nämlich, daß in trockener Luft zwar mehr Wuchsstoff 
entsteht, dieser aber gleichzeitig in noch stärkerem Maße unwirksam 
gemacht wird. Zur Orientierung untersuchten wir eine Lösung von 
Auxin A und danach auch den durch Raphanus-Kotyledonen selbst ab- 
gegebenen Wuchsstoff. Die voneinander abweichenden Ergebnisse findet 
man in den Tabellen 4, 5 und 6. 


Tabelle4. Inaktivierung von Auxin A durch Hypokotylzylinder von 
Raphanus, trocken und feucht. 











angskonzen- | Dauer des Rest des Auxins. De denen die 
Versuch Kr - des Auxins. Versuchs Avena-Krümmung Zylinder | 
Avena- in ine 
mung Stund 

trocken feucht trocken feucht 

1 26,8 2 7,7 81 3,5 5,1 

2 12,0 2 4,0 4,4 

3 22,4 2 8,1 7,9 3,5 6,6 

4 18,0 2 9,9 9,0 4,8 7,1 

5 16,0 2 8,2 8,2 4,9 TE 




















Die Arbeitsmethode war sehr einfach. Ein Agarblöckchen (8 x 6 
x 1 mm) wurde einige Zeit lang in eine geeignete Lösung von Auxin A 
gelegt, sodann Zylinder aus den Hypokotylen der zu untersuchenden 


Tabelle 5. 
Wie Tabelle 4, Zeiten aber verschieden. 











Länge der Raphanus- 
À ‚Anfenaukonnep: vue Lee u des Auxins. rg denen die 
on de el je 
Versuch nz uxins vena-Krümmung ylinder u 
mung Stunden 
trocken feucht trocken | feucht 
1 62,3 1 24,7 26,4 
2 19,0 23,5 
3 14,7 13,0 
2 20,6 1 16,4 13,7 4,8 6,9 
2 11,3 9,7 
3 2,6 2,7 
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Pflanzen darauf gesetzt und nach einiger Zeit untersucht, wieviel von 
dem ursprünglich vorhandenen Auxin noch im Agarbléckchen übrig 
geblieben war. Zu diesem Zwecke wurde der Agarblock in 12 Teile geteilt 
und diese einseitig auf dekapitierte Haferkoleoptile gesetzt. Die fest- 
gestellte Krümmung findet man in den Tabellen, und zwar stellt jede 
Zahl die durchschnittliche Krümmung von 12 Haferkoleoptilen dar. 

Zwei Versuche, bei denen auch die Zeit in Rechnung gestellt wurde, 
findet man in Tabelle 5. 

Wir glauben, aus diesen zwei Tabellen folgendes schließen zu können: 

1. Auxin A kann durch Zylinder aus dem Hypokotyl von Raphanus 
unwirksam gemacht werden. 

2. Pflanzen aus trockener und feuchter Luft zeigen diese Erscheinung 
in gleichem Maße. 

Wie steht es nun mit dem Wuchsstoff von Raphanus? Tabelle 6 

zeigt uns, daß die Sache hier 
Tabelle 6. Inaktivierung des eige- anders liegt. Der eigene Wuchsstoff 
nen Wuchsstoffes durch Raphanus- ird nämlich durch Hypokotyl- 
ms à man. se ru u zylinder nicht inaktiviert. 

Wir sehen hier also kein Un- 





Versuchs- Rest- 
Anfangskonzentra- 
tion des Auxins. — Auxin. 
-Krümm: 





Avena ung | genen zu wirksamwerden, jedenfalls nicht 
während der Versuchsdauer. Ob 

9,2 ly, 9,2 man hieraus schließen kann, daß 

; he der Raphanus-Keimling kein Au- 


xin A, sondern einen anderen 
8,0 Y 2 8,8 Wuchsstoff enthält, ist eine Frage, 
die wir unentschieden - lassen 
möchten. Für unsere Versuche ist nur wichtig, daß der eigene Wuchs- 
stoff nicht unwirksam gemacht wird. 

Hiermit entfällt also die zweite, in der Einleitung genannte Möglichkeit. 








Katalasebestimmungen. 


Bekanntlich besitzen viele Organe die Fähigkeit, Wuchsstoff zu in- 
aktivieren. Wir nennen hier nur die folgenden: 

Spitzen und Zylinder von Maiskoleoptilen (VAN OVERBEEK, 1931). 

Blattextrakte von Vicia Faba (THIMANN 1934). 

Koleoptilspitzen und basale Zylinder von Avena 


nypok > Res “ee (KoRMANNN, 1935). 
Blattstiele von Lupinus 
Wurzelspitzen und -zylinder von Pisum sativum (GORTER, 1932, 1936). 
Diese Eigenschaft schreibt man im allgemeinen dem Peroxydase- 
Oxydasesystem zu, das viele Pflanzenorgane besitzen, und zwar des- 
wegen, weil Auxin A unter Einfluß oxydierender Stoffe seine Eigen- 
schaften als Wuchsstoff verliert; die wirksame Säure geht in das unwirk- 
same Lacton über (KöcL, HAAGEN-SMmIT und ERXLEBEN, 1933). 
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Katalasebestimmungen an Hypokotylen von Raphanus haben gezeigt, 
daB hierin kleine Mengen oxydierender Enzyme vorkommen; dies ent- 
spricht der geringen Inaktivierung von Auxin A. 

Die Bestimmungen wurden folgendermaßen ausgeführt: 0,7 g Hypokotyle 
von Raphanus-Keimlingen (ohne Keimblätter und deren Stiele) wurden zerrieben 
und mit 20 ccm Aqua dest. in ein Fläschchen getan. In ein kleineres Fläschchen 
wurden 2ccm 3%iger H,O, abpipettiert und dies so in das größere Fläschehen 
gestellt, daß die Flüssigkeiten nicht miteinander in Berührung kamen. Die Flasche 
mit dem Gewebebrei wurde nun an ein Manometer angeschlossen und danach 
geschüttelt, sodaß sich das H,O, mit dem zerriebenen Gewebe mischte. Sofort 
beginnt eine starke Sauerstoffbildung, und das Quecksilber in dem einen Arm 
des Manometers steigt. Diese Steigung wird automatisch dadurch registriert, 


ur 
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Abb. 2. Katalasebesti 





daß ein auf dem Quecksilber schwimmendes Gewicht mit dem Zeiger eines Kymo- 
graphen verbunden ist, der auf einer sich drehenden Trommel läuft. Die Methode 
ähnelt der in der Dissertation von REvaL (1935) beschriebenen sehr, wir verweisen 
hier auf diese Arbeit. 

Die entstandene Menge Sauerstoff ist ein (wenn auch nicht quanti- 
tatives) Maß für das vorliandene Enzym. Da sich quantitative Werte 
nicht geben lassen, wurde die mit Gewebebrei von Raphanus-Hypo- 
kotylen entstandene Kurve verglichen mit der, die sich ergab bei der 
Verwendung einer ebenso großen Menge Gewebebrei von Kartoffeln. 
Wir sind uns über den relativen Wert dieser Methode vollkommen 
im klaren, aber trotzdem können wir aus den erhaltenen Zahlen einiger- 
maßen einen Eindruck von der Menge des vorhandenen Enzyms geben. 
Aus der Form der Kurven lassen sich Schlüsse ziehen, doch führt uns 
ein näheres Eingehen darauf an dieser Stelle zu weit (vgl. auch GoRTER, 
1936). 

Übrigens geht es hier auch nicht um die quantitativen Werte. Die 
Katalasebestimmungen sollen die Inaktivierungsversuche mit Auxin A 
nur bestätigen. 

§ 5. Die osmotischen Verhältnisse. 


Aus den $$3 und 4 ergab sich mit aller Deutlichkeit, daß der von 
den Keimblättern von Raphanus-Keimlingen in reichem Maße erzeugte 


Planta Bd. 26. 36 
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Wuchsstoff nicht die Ursache des stärkeren Wachstums der Pflanzen in 
feuchter Luft sein kann. In feuchter Luft wird ja weniger Wuchsstoff 
gebildet, während das Wachstum stärker ist als in trockener Luft. 
Auch eine verstärkte Inaktivierung des Wuchsstoffes in trockener Luft ist, 
wie sich aus $4 ergibt, hierfür nicht verantwortlich zu machen. 

Wir sind also gezwungen, die Ursache für das verschiedene Wachstum 
in den Eigenschaften der Zelle zu suchen; es kann entweder auf Unter- 
schieden in der osmotischen Konzentration des Zellsaftes oder in den 
Eigenschaften der Zellwände beruhen. 

Das Problem der osmotischen Werte versuchten wir mit der folgenden 
Methodik zu lösen: Aus den Stengeln von Raphanus-Keimlingen, die 


Tabelle 7a. Grenzplasmolyse von Raphanus -Hypokotylen, trocken und 
feucht, Beschreibung im Text. 




















L Molare Versuch 1 Versuch 2 Versuch 3 
trocken | feucht |trocken | feucht |trocken | feucht 

0,6 + + + 

0,5 + + + + 
0,45 + + + + + + 
0,4 + + + + + + 
0,35 + + = + + + 
0,3 — + — — + — 
0,25 a _ — — — — 














in der gewöhnlichen Weise auf Knopscher Nährlösung in trockener 
und feuchter Luft gezogen worden waren, wurden etwa 3mm lange 
Stücke ausgeschnitten, sofort in Paraffinöl gelegt und gemessen. Sodann 

wurde das Paraffinöl mit 











Tabelle 7b. Grenzplasmolyse von Filtrie ier abgesaugt, die 
Bupienm Eypokorrien. Zylinderchen in Wanner über. 
„Mole ns vn 6 tragen und dann wieder ge- 
trocken | feucht |trocken | feucht messen. Nun wurden sie mit 

einer scharfen Rasierklinge 

ri 2 x 2 pe der Länge nach in einige 
0,33 - En os + gleiche Stücke geschnitten 
om ini + À + und diese in verschiedene 
0,30 at ei 12 IR Saccharoselösungen übertra- 














gen, um die Grenzplasmolyse 
zu bestimmen. Bei orientierenden Versuchen ergab sich diese zwischen 
0,6 und 0,2 Mol Saccharose. 

Nach einiger Übung war es möglich, die Plasmolyse, besonders die 
Grenzplasmolyse genauer zu bestimmen; denn die Hypokotyle sind 
gut durchsichtig, die Zellen groß und das Protoplasma leicht gelblich 
gefärbt, jedenfalls ist es vom Plasmolytikum und dem Zellsaft gut zu 
unterscheiden. Die Zahlen aus diesen Versuchen findet man in Tabelle 7. 
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Wir fanden also die Grenzplasmolyse zwischen 0,35 und 0,30 Mol 
Saccharose. Bei den folgenden Versuchen gelang es, einen noch héheren 
Grad von Genauigkeit zu erreichen. 

Wir können also feststellen, daß die Grenzplasmolyse zwischen 
0,32 und 0,31 Mol Saccharose liegt. Betont sei, daß die Plasmolysezeit bei 
diesen Bestimmungen !/, Stunde betrug. Der Beginn der Plasmolyse 
war immer deutlich zu sehen, besondere Schwierigkeiten ergaben sich 
also bei diesem Material nicht. 

Bei allen Zahlen sehen wir, daß die Konzentration des Zellsaftes 
bei Pflanzen aus trockener und feuchter Luft stets gleich ist. 


$ 6. Die Eigenschaften der Zellwände. 

Die vorıgen Paragraphen haben uns gezeigt, daß weder der Wuchsstoff 
noch Unterschiede in der Konzentration des Zellsaftes den großen 
Wachstumsunterschied zwischen Pflanzen aus 
trockener und feuchter Luft erklären können. 
Es bleibt uns also noch der in der Einleitung 
unter 3b genannte Faktor, daß diese Ab- 
weichungen nämlich auf Unterschieden in den 
Eigenschaften der Zellwände beruhen. 

Tatsächlich fanden wir bei Durchbiegungs- 
(Dehnungs-)versuchen Unterschiede zwischen 
den Zellwänden von Pflanzen aus trockener 
und feuchter Luft. Hierbei sei betont, daß diese 
Pflanzen stets schon 3 Tage in der trockenen 
bzw. feuchten Luft gewachsen waren, daß also 
die Unterschiede im Wachstum schon vor der 
Anstellung der Versuche aufgetreten waren. 
Stellen wir daher Unterschiede in der Dehnung 
der Zellwände fest, so dürfen wir nicht sagen, 
daß diese auch ohne Wachstum in gleicher Weise 
aufgetreten wären, d. h. daß von einem direkten 
Einfluß der trockenen oder feuchten Luft auf 
die Zellwände die Rede sein könne. Um diesen Abb.3. Siehe Text, 
direkten Einfluß festzustellen, müßte man das 
Wachstum verhindern, hätte dann aber keine Hypokotyle, um die 
Dehnungsversuche auszuführen. 

Wir haben in diesen Versuchen also nur die Plastizität und Elastizität 
der Zellwände nach Wachstum in feuchter bzw. trockener Luft gemessen. 
Wir arbeiteten mit der in Abb. 3 dargestellten Versuchsanordnung. Auf 
horizontale Nadeln wurden 2 cm lange Hypokotylstiicke von Raphanus 
gesteckt, so daß 1,5cm frei blieb, und an ihrem freien Ende wurden 
kleine Gewichte (250 mg) aufgehängt. Die ganze Serie von je 10 Hypo- 
kotylstiicken kommt unter eine Glasglocke mit Filtrierpapier. Während 
36* 
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des Versuches befinden sich also sowohl die Pflanzen aus trockener als 
auch diejenigen aus feuchter Luft in einer Atmosphäre mit 100% 
Feuchtigkeit. Daß dies bei den Dehnungsversuchen unbedingt not- 
wendig ist, braucht nicht näher erörtert zu werden, denn die Pflanzen 
müssen während der Versuche vollkommen turgeszent bleiben; daß 
letzteres der Fall ist, ergibt sich.aus den Versuchen selbst. Jede !/, oder 
1/, Stunde wurde ein Schattenbild der Hypokotylstiicke auf photo- 
graphischem Papier hergestellt. Daran kann man die Durchbiegung 
leicht messen, dadurch, daß man den Winkel, 
0 7 Zei, 3 5 den das auf der Nadel steckende gerade Stiick 
Ae ei nee mit der Spitze macht, mit Hilfe eines Grad- 
bogens bestimmt, d. h. in gleicher Weise wie 
man eine Avena-Kriimmung mißt. Diese Me- 
f, thode stellte sich als einfach und zuverlässig 
Fra | heraus. Die Ergebnisse sind sehr regelmäßig. 
Für jede Versuchsreihe wurden stets 10 Pflanzen 
genommen, jede Zahl ist ein Mittelwert aus 
| Br À i der Durchbiegung von 10 Pflanzen. 
I \ in Ruchter Lut Das erste Schattenbild stellten wir stets her 
\ unmittelbar nach dem Aufhängen der Gewichte. 
“7 Die Durchbiegung, die hierbei auftritt, gibt 
i uns also ein Maß für die zu Anfang des Ver- 
| suches vorhandene Elastizität + Plastizitat. 
¥ Beide sind, wie sich aus den Versuchen ergibt, 
bei den Pflanzen aus feuchter Luft größer. 
Abb. 4. Siehe Text. Betrachten wir Abb.4, so sehen wir, daß 
die Durchbiegung der Pflanzen aus feuchter 
Luft schon bei Beginn des Versuches etwa doppelt so groß ist, 
wie die der Pflanzen aus trockener Luft (10° bzw. 4,5°). Nach 1!/, Stun- 
den erreichten die Pflanzen aus feuchter Luft eine Durchbiegung 
von 27,7°, die Pflanzen aus trockener Luft dagegen von 13,8%. Das 
Verhältnis 2:1 blieb also bestehen. Entfernt man nun die Gewichte, 
dann sinkt die Durchbiegung im Verlauf einer halben Stunde auf ein 
Minimum herab (feucht 11,7%, trocken 5,42). Der Teil der Biegung, 
der bestehen bleibt, ist die Plastizität, und diese ist, wie man sieht, bei 
den Pflanzen aus feuchter Luft viel größer (mehr als zweimal) als bei 
Pflanzen aus trockener Luft. Auch der wieder verschwindende Teil der 
Biegung (d.h. die Elastizität) ist bei den Pflanzen aus feuchter Luft 
größer. In Zahlen ausgedrückt ergab der Versuch: 



































trocken feucht Gewichte entfernt | trocken feucht 

Nach 1 Minute. . 4,5 10,0 Nach 1!/, Stunden 9,6 13,1 
99 4s Stunde. 6,0 15,2 or À + 5,6 11,7 
» 1 u 9,2 19,5 » 2 ” 5,4 11,7 
» L/, Stunden | 13,8 27,7 ONE à 5,4 11,7 
” 21/2 ” 5,4 11,7 
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Andere Versuche zeigten die gleiche Form der Kurve, so daB sie also 
hier nicht wiedergegeben werden brauchen. Der oben dargestellte Versuch 
wurde als Beispiel aus 6 ähnlichen ausgewählt. 

Die oben beschriebenen Versuche zeigen mit aller Deutlichkeit, 
daß bei Pflanzen aus feuchter Luft sowohl die Elastizität als auch die 
Plastizität größer ist als bei solchen aus trockener Luft, und zwar zweimal 
so groß. 


§ 7. SehluBbetrachtung. 


Wie sich aus den Versuchen ergibt, müssen wir bei Raphanus-Keim- 
lingen verschiedene Dinge scharf unterscheiden. Zunächst stellen wir 
bei Pflanzen, die in trockener Luft (relative Feuchtigkeit von 50%) 
gezogen wurden, eine erheblich gréBere Wuchsstofferzeugung fest als 
bei solchen, die in feuchter Luft (98—100%) wuchsen. Fangt man aus 
den Keimblättern derartiger Pflanzen Wuchsstoff in Agar auf, so erhält 
man aus Blättern von in trockener Luft gezogenen Pflanzen die Menge 
von 13,6° (Avena-Kriimmung) gegen 5,9° aus in feuchter Luft gezogenen 
Pflanzen. Dies sind Durchschnittswerte aus 13 Versuchen mit je 
24 Pflanzen. Die Oberfläche dieser Blätter betrug durchschnittlich: 
trocken 1,41 gem, feucht 1,75 qem. Die Blättchen sind also in trockener 
Luft kleiner und geben trotzdem mehr als die doppelte Menge Wuchs- 
stoff ab, d.h. unabhängig von anderen Faktoren muß die relative 
Feuchtigkeit der Luft einen unmittelbaren Einfluß auf die Bildung des 
Wuchsstoffes ausüben. Soweit uns bekannt ist, ist ein derartiger Einfluß 
bei anderen Pflanzen bisher noch nicht festgestellt worden. 

Wie schon in der Einleitung gesagt, haben die Keimblätter der in 
trockener Luft gewachsenen Pflanzen ein anderes Aussehen als die 
aus feuchter Luft. In trockener Luft zeigt das Grün einen Stich ins 
Graue, man könnte fast sagen, es sieht mehr aus wie das einer echten 
Raphanus-Pflanze. In feuchter Luft ist die Farbe mehr gelbgrün, und 
die Keimblätter sind oft an den Rändern eingerissen oder umgebogen, 
und die ganzen Pflanzen haben ein ungesundes, unnatürliches Aussehen. 
Raphanus ist also anscheinend xerophil! 

Für die erhöhte Wuchsstofferzeugung in trockener Luft läßt sich 
vorderhand keine Erklärung geben. Der einzige Unterschied zwischen 
den beiden Pflanzenserien, die im übrigen vollkommen gleich aufgezogen 
wurden, könnte im Transpirationsstrom liegen. Aber wie dieser mit der 
Wuchsstoffbildung zusammenhängt, ist dann noch immer nicht ge- 
klärt und müßte näher untersucht werden. 

Wir sehen also, daß das erhöhte Wachstum der Pflanzen in feuchter 
Luft nicht auf einer stärkeren Wuchsstofferzeugung beruhen kann. 

Auch die zweite, in der Einleitung genannte Möglichkeit, d.h. daß 
beide Pflanzenkategorien zwar gleich viel Wuchsstoff erzeugen, aber 
bei Pflanzen in trockener Luft mehr Wuchsstoff inaktiviert wird, hat sich 
nicht bewahrheitet. Pflanzen aus trockener Luft bilden nicht nur 
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mehr Wuchsstoff als Pflanzen in feuchter, sondern arteigener Wuchs- 
stoff wird durch Raphanus-Stengel nicht inaktiviert, Auxin A dagegen 
wohl. Abgesehen von unserer Frage nach einer Erklärung des Wachstums 
könnte man hieraus den Schluß ziehen, daß der Wuchsstoff von Raphanus 
mit Auxin A nicht übereinstimmt. Doch ist dies für die Frage des Wachs- 
tums ohne Belang. 

Die Ursache für den festgestellten Unterschied im Wachstum müssen 
wir also in den Zellen selbst suchen. In den osmotischen Verhältnissen 
des Zellsaftes können wir keine Erklärung für unsere Frage finden. 
Aus den in $5 beschriebenen Versuchen ergab sich nämlich, daß die 
Pflanzen aus trockener und aus feuchter Luft die gleiche Konzentration des 
Zellsaftes aufweisen. Diese Konzentration liegt zwischen 0,32 und 0,31 Mol 
Saccharose; diese Zahlen entsprechen 8,32 und 8,08 Atmosphären 
(nach den Tabellen von WALTER [1936]: 0,32 Mol = 0,32 - 342,1 mg/cem 
= 109,44 mg/ccm = 7,80 Atmosphären + 0,52 Temperaturkorrigens = 
8,32 Atmosphären). 

Wir müssen die Ursachen für das abweichende Verhalten also in 
den Eigenschaften der Zellwände suchen. In $6 beschriebene Durch- 
biegungsversuche ergaben, daß sowohl die Elastizität als auch die Plasti- 
zität von in feuchter Luft gewachsenen Pflanzen größer ist. Das Wachs- 
tum in feuchter Luft beeinflußt die Zellen der Pflanzen in dem Sinne, 
daß sowohl ihre Elastizität als auch ihre Plastizität um das Doppelte 
erhöht sind. Durch die vorliegenden Versuche ist aber keineswegs 
bewiesen, daß es sich hierbei um einen direkten Einfluß der feuchten 
Luft auf die Zellwand handelt. 


$ 8. Zusammenfassung. 

1. Wachstum und Zellstreckung von Keimlingen von Raphanus 
sativus auf Knorscher Nährlösung sind in feuchter Luft stärker als 
in trockener Luft, auch wenn alle anderen Faktoren vollkommen 
gleich sind. 

2. Die Keimblätter bilden in. feuchter Luft weniger Wuchsstoff. 

3. Dieser Wuchsstoff wird in den Stengeln nicht inaktiviert, dies ist 
jedoch mit Auxin A der Fall. Pflanzen aus trockener und feuchter Luft 
inaktivieren gleiche Mengen hiervon. 

4. Die Konzentration des Zellsaftes ist bei Pflanzen aus trockener 
und solchen aus feuchter Luft gleich. 

5. Bei Pflanzen aus feuchter Luft sind sowohl Elastizität als auch 
Plastizität etwa doppelt so groß wie die bei Pflanzen aus trockener 
Luft}. 

1 Es ist uns eine angenehme Pflicht, dem ,,Universiteitsvermogen‘‘ der Uni- 
versität Gent für die bei dieser Arbeit genossenen Unterstützung unseren herzlichen 
Dank auszusprechen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Heidelberg.) 


ZUR KENNTNIS DES LICHTFELDES DER PFLANZE UND DER 
BLATTFARBSTOFFE. 


Von 
Karz EGLe. 


Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. Februar 1937.) 


Einleitung. 

Durch eine Reihe von Untersuchungen der letzten Jahre ist die schon 
so lange aufgeworfene Frage, welche Beziehungen zwischen den Blatt- 
pigmenten und der Lichteinstrahlung bestehen, mehr und mehr in den 
Mittelpunkt der Lichtphysiologie gerückt. Die verbesserte Meßtechnik 
des Standortlichtes (SEYBOLD 1934a, 1934b; LAUSCHER und SCHWABL 
1934; PETTERSEN 1936 u.a.) und die verfeinerten Methoden der Pig- 
mentanalyse (KUHN, WINTERSTEIN, SPOHN 1935 u.a.) konnten erfolg- 
reich für die Klärung der zwischen Lichtfeld und Blattfarbstoffe be- 
stehenden Zusammenhänge eingesetzt werden. Wie wichtig .die Beant- 
wortung dieser Frage für die Kohlensäureassimilation, Stomataregulation 
und ein gutes Dutzend damit in Zusammenhang stehender Probleme 
ist, bedarf wohl keiner weiteren Begründung. 

Die Mannigfaltigkeit physiologischer Differenzierung der Pflanzen 
und die qualitativen und quantitativen Unterschiede der einzelnen 
Lichtfelder am natürlichen Pflanzenstandort bringen es mit sich, daß 
wir zunächst keine allen Tatsachen gerecht werdende Theorie aufbauen 
können, wie sie etwa von STAHL (1909) versucht wurde. Die vorliegende 
Arbeit bescheidet sich daher bewußt mit der Erweiterung unserer Kennt- 
nisse. 

Die allgemeinen Grundlagen der Strahlungsbedingungen von Pflanzen- 
standorten sind in letzter Zeit wiederholt untersucht und dargestellt 
worden. Die qualitativen und quantitativen Unterschiede der Strah- 
lung für Sonnen-, Blau- und Rotgrünschatten-Pflanzen im Bereich von 
730—365 up liegen fest (SEYBoLD 1934b, 1936). Die lichtklimatischen 
Verhältnisse von Pflanzen spezieller Standorte sind noch nicht genügend 
erforscht. Hierzu will die vorliegende Arbeit einen Beitrag liefern. 

Nicht geklärt ist auch das infrarote Strahlungsfeld mit den Strahlen 
> 750 uu. Außerdem fehlen zuverlässige Angaben über die optischen 
Eigenschaften der Laubblätter für diese Strahlen, deren Kenntnis für 
den Wärmehaushalt der Pflanze die erste Voraussetzung ist. Im zweiten 
Teil der Arbeit sind Untersuchungen über die optischen Eigenschaften 
der Blätter in Infrarot mitgeteilt. 
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Der III. Teil der Abhandlung befaßt sich mit der Analyse der Blatt- 
pigmente von Pflanzen verschiedener Lichtfelder. SeyBoLp und EGLe 
(1937) haben unlängst eindeutige Beziehungen des relativen Kompo- 
nentenverhältnisses der einzelnen Farbstoffe zu den Lichtfeldern auf- 
decken können. Diese Erwägungen sollten mit weiteren Untersuchungen 
unterbaut werden, um die bisher ungeklärte wechselnde Farbstoff- 
verteilung im Laubblatt verständlich zu machen. 


Die vorliegenden Untersuchungen sind vom Frühjahr 1935 bis Winter 1936 
im Botanischen Institut der Universität Heidelberg auf Anregung von Herrn 
Prof. Dr. SEYBOLD, dem ich auch hier für seine tatkräftige Unterstützung danken 
möchte, ausgeführt worden. 


I. Untersuchungen über das Lichtfeld im Bereich von 710—365 yy. 
1. Das Lichtfeld im Walde während der Laubentfaltung. 

Die Verminderung des Lichtes im Bestandesinnern des Laubwaldes 
bei der Laubentfaltung im Frühjahr ist ein zentrales Problem für die 
gesamte Waldbodenflora. Für die Pflanzen im Innern eines Waldes 
ist das diffuse Licht von größerer Bedeutung als das direkte Sonnen- 
licht. Unsere Messungen sollen zeigen, wie sich das diffuse Licht im 
Innern eines Eichen-Hainbuchenbestandes (auf dıe Fläche von 10000 qm 
kommen etwa 240 Stämme) in seiner Intensität und spektralen Ver- 
teilung bei der Laubentfaltung ändert. 

Das Licht im Bestandesinnern wird in erster Linie von den Licht- 
verhältnissen über dem Kronenschluß abhängig sein. Beim Durch- 
dringen durch die Baumkronen wird jedoch das Licht von verschiedenen 
Faktoren beeinflußt. Das Licht, das zwischen den Lücken der einzelnen 
Bäume, zwischen deren Äste und Blätter hindurch in das Innere des 
Waldes gelangt, ist in seiner spektralen Verteilung unverändert gegen- 
über dem Außenlicht. Die Strahlen, die durch die Blätter hindurch- 
gehen oder von den Blättern reflektiert werden, ändern die spektrale 
Verteilung des Bestandeslichtes gegenüber dem AuBenlicht in starkem 
Maße. An Knospen, Blatträndern und Zweigen werden die langwelligen 
Strahlen des Spektrums nicht so stark gebeugt wie die kurzwelligen. 
Durch die verschieden starke Beugung, Reflexion und Absorption wird 
sich im Bestandeslicht eine spektrale Verschiebung zugunsten der roten 
Strahlen ergeben. 

Durch Jahreszeit, Tageszeit usw. ist es bedingt, daß das Licht im 
Waldesinnern nicht in einer allgemein gültigen absoluten Einheit an- 
gegeben werden kann. In Abb. 1 sind für die Periode der Laubentfaltung 
(März— Juni) die mit dem Sperrschichtphotoelement ermittelten Werte 
des Bestandeslichtes in Prozenten des Außenlichtes angegeben. Während 
Anfang März, also zu einer Zeit, wo die Knospen der Bäume noch voll- 
ständig geschlossen waren, die Intensität des Bestandeslichtes 52% des 
diffusen Außenlichtes beträgt, nimmt mit zunehmender Belaubung die 
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Intensität des Waldeslichtes kontinuierlich ab, bis sie bei vollständiger 
Belaubung nur noch etwa 4% des Außenlichtes beträgt. Die Kurven 
der älteren Literatur über den Lichtfaktor bei der Laubentfaltung 
(LunpEGARDH, 1930) zeigen einen steileren Abfall, was wohl damit 
zusammenhängt, daß diese Kurven auf photographischem Wege ermittelt 
wurden. Tatsächlich zeigen auch die blauen und vio- 
letten Strahlen, die ja hauptsächlich mit der photo- 
graphischen Methode erfaßt wurden, durch die selek- 
tive Absorption der Blattpigmente während der Laub- 
entfaltung einen steileren Abfall als die übrigen 
Strahlen des Spektrums. Die Werte der Tabelle 1 
zeigen in 4 verschiedenen Stadien 
der Laubentfaltung die spektrale 
Zusammensetzung der relativen 

. , x , Intensität des Bestandeslichtes. 
März April Mai Juni Die blauen und violetten Strah- 
Abb. 1. Gesamtintensität des Bestandes- Jen erfahren während der Laubent- 
der Laubentfaltung. faltung eine viel stärkere Schwä- 

chung als die roten Strahlen. 

Um die spektralen Verhäitnisse besser miteinander vergleichen zu 
können, wurden bei allen 4 Messungen die Werte für 710 uu = 100 
gesetzt und die Werte bei den übrigen Wellenlängen im gleichen Ver- 
hältnis angegeben. Die 
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Tabelle 1. aus den Werten kon- 
Zeit struierten Kurven zeigt 

12.3. 1006.1 4.6 Abb. 2. Der kontinuier- 

% % % liche schwache Abfall 





der Märzkurve ist durch 














15.4. 
% 
Relative Gesamtintensität | 52 | 32 6,4| 3,7 5 : 
Bei 710 up iv 61 | 59 |19,0]14,0 die spektral verschieden 
» 655 un ” 54 | 39 | 5,8] 3,8 starke Beugung bzw. 
S = = P 2 = a 25 Streuung des einfallen- 
» 450 uu of 46 | 32 | 5,6| 3,0 den Lichtes an den sehr 
» 365 up ” 44 | 30 | 52| 2,7 zahlreichen Knospen und 


Zweigen, die zu diesem 
Zeitpunkt noch vollständig geschlossen waren, bedingt. Da das kurz- 
wellige Licht stärker zerstreut wird als das langwellige, müssen im 
Waldesinnern pro Flächeneinheit die blauvioletten gegenüber den roten 
Strahlen zurücktreten. Im April waren die Knospen bereits aufge- 
sprungen. Die Zahl der Flächen und Kanten, an denen das Licht ge- 
beugt wird, hat sich also vermehrt, was einen steileren Abfall der Kurve 
nach dem kurzwelligen Teil des Spektrums zur Folge hat. Im Mai und 
Juni ist das Laub allmählich zur vollen Entfaltung gekommen. Das 
Licht im Waldesinnern wird jetzt im wesentlichen in seiner spektralen 
Zusammensetzung von der selektiven Absorption der Blattpigmente 
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bestimmt. Den stärksten Anteil am Bestandeslicht haben bei voller 
Belaubung die Strahlen bei 710 au. Dann folgen die Strahlen im gelb- 
grünen Spektralgebiet bei 570 uu. Die Strahlen bei 680 au, wo das 
Hauptabsorptionsband des Blattgrüns liegt, weisen ein Minimum auf, 
wie die kurzwelligen unter 400 uu. 

KNuCHELS Angaben (1914) über die relative Intensität der mittleren 
Wellenlängen des Waldeslichtes (er konnte mit seinem Spektrophoto- 
meter nur die Strahlen zwischen 652 und 440 uu erfassen) sind zweifellos 
viel zu hoch. Der Grund hierfür ist wohl darin zu suchen, daß KnucHEL 
mit seinem Spektrophotometer nur Zenithallicht mißt, das unter einem 
sehr kleinen Winkel (12°) in 
das Gerät einfällt. Bei seinen 
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nert werden. Es ist leicht 
einzusehen, daß unsere Photozelle mit einem Öffnungswinkel von 180° 
das Licht an einem bestimmten Standort besser charakterisiert. 

LuNDEGARDH. (1930) hat in seinem LichtmeBapparat Farbfilter mit 
sehr breiten Durchlässigkeitsbereichen verwendet. Da für diese Filter 
keine optischen Daten vorliegen, können die LunpecÂrpaschen Er- 
gebnisse der Lichtregistrierung im Walde nicht gut mit unseren ver- 
glichen werden. ö 

Aus dieser Betrachtung des Lichtabfalls im Walde bei der Laub- 
entfaltung können wir folgende Tatsachen feststellen: 

1. Die ersten Frühblüher im Laubwald, die bereits blühen, ehe das 
Laub sich entfaltet hat, haben einen Lichtgenuß, der nach Farbe und 
Intensität wesentlich verschieden ist von dem Lichtgenuß jener Pflanzen, 
deren Vegetationsperiode erst während oder nach der Laubentfaltung 
beginnt. 

Anemone nemorosa, die eigentlich zu den Sonnenpflanzen zu zählen 
ist (s. S. 581), erhält während ihrer Blütezeit 40—50% des diffusen 
Außenlichtes. Das direkte Sonnenlicht spielt im blattlosen Zustand der 
Bäume für diese Frühblüter außerdem eine große Rolle. 

2. Die Pflanzen im Innern eines belaubten Waldes genießen nur noch 
etwa 3% des diffusen Außenlichtes. Direktes Sonnenlicht kann im be- 
laubten Zustand der Bäume nur zuweilen in das Innere des Waldes 
eindringen (,‚Lichtinseln“). 
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Die starken Anderungen des AuBenlichtes erschweren die absolute 
Angabe der Intensität im Innern eines Waldes während der Laub- 
entfaltung. Wir haben deshalb auch bisher das Innenlicht immer in 
Prozent des Außenlichtes angegeben. In absoluten Einheiten konnten 
im Endzustand der Belaubung in unserer Versuchsfläche folgende Werte 
ermittelt werden: Das Licht im Innern des Bestandes betrug 3 a bei 
halbbedecktem Himmel und 5 a, wenn die Sonne die Kronen der Bäume 
beleuchtet 1. 

2. Die Lichtverhältnisse im Nadelwald. 

Für die Flora im immergrünen Nadelwald kommen diese jahres- 
zeitlich bedingten Lichtschwankungen durch wechselnde Belaubung, 
wie wir sie beim Laubwald kennen gelernt haben, nicht in Betracht. 
Für die spärliche Bodenbesiedlung im Nadelwald sind außer den licht- 
klimatischen Faktoren zweifellos auch die veränderten edaphischen 
100- 
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Faktoren verantwortlich. Die besiedelte Bodenfläche nimmt vom Rande 
eines Nadelholzbestandes nach innen kontinuierlich ab. Daß das Licht 
bei der Besiedlung des Bodens in immergrünen Nadelholzbeständen als 
beschränkender Faktor wirkt, liegt auf der Hand. 

Mißt man zunächst die Lichtintensität am Waldrand und dann in 
bestimmten Entfernungen vom Rande aus im Innern des Bestandes, 
so erhält man Werte, wie sie in Abb. 3 für eiren speziellen Fall in ab- 
soluten Einheiten dargestellt sind. Die Werte wurden in einem dichten, 
ausgewachsenen Fichtenbestand ermittelt. Während bei unserer Messung 
die Intensität des Lichtes am Waldrand 90 o beträgt, fällt sie nach dem 
Inneren des Waldes zu immer weiter ab, um in einer Entfernung von 
30 m vom Waldrand aus gemessen nur noch 5o zu betragen. 

Aber nicht nur die Intensität des Lichtes ändert sich vom Wald- 
rand nach innen, sondern auch seine spektrale Zusammensetzung. 
Abb. 4 zeigt für 3 Spektralbereiche die verschieden starke Schwächung 


1 Unter 1 o wird nach dem Vorschlag von SEYBOLD (1936) = 1 - 10”? cal/qem - min. 
verstanden. 
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des Lichtes in bestimmten Entfernungen vom Waldrand, wobei fiir 
jeden Spektralbereich die Intensität am Waldrand = 100 gesetzt wurde. 
Die Strahlen im blauvioletten Spektralbereich erfahren hier wiederum 
die stärkste Schwächung. Die geringste Schwächung zeigen die Strahlen 
bei 710 uu. 

Interessant ist hier auch ein Vergleich zwischen dem Schattenlicht 
in Laub- und Nadelholzbeständen. Die Kurven in Abb.5 geben den 
prozentualen Anteil des Schattenlichtes vom diffusen Außenlicht in 
einem Eichen -Hainbuchen- und in einem Fichtenbestand an. Die Mes- 
sungen wurden am gleichen Tage unter gleichen Außenlichtverhältnissen 
ausgeführt. Die Kurve der spektralen Zusammensetzung des Schatten- 
lichtes im Nadelwald verläuft #- 
viel ausgeglichener als die 
Laubwaldkurve. Der Rot- 
anteil des Lichtes im Nadel- 
wald ist nur halb so groß 
wie im Laubwald. Die blau- 
violetten Strahlen hingegen 
sind im Nadelwald doppelt 
so stark wie im Laubwald. 
KNucHELs Feststellung, daß 
die spektrale Zusammen- 
setzung des Schattenlichtes 
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in Nadelholzbeständen nicht 0-7 + 7 x = 
verschieden sei von der des 700 600 500 17777 
eingestrahlten Lichtes, ist 0,5, Di tre Leiten Le nom 
nicht zutreffend. Er konnte 
mit seinem Spektrophotometer, wie bereits früher erwähnt wurde 
(s. S. 549), die in einem Nadelholzbestand stark hervortretenden roten 
und die stärker geschwächten violetten Strahlen nicht mehr messen. 
Im Anschluß an die in Abb. 5 wiedergegebenen Messungen können 
wir ganz allgemein über das Licht des Waldschattens sagen, daß das 
vorhandene Licht zum größten Teil aus Strahlen, die zwischen den 
Blattlücken hindurchgelangt sind, und aus Strahlen, die von den Blättern 
reflektiert werden, besteht. Das durch Blätter hindurchgegangene Licht 
wird nur ganz geringen Anteil am: Schattenlicht haben. Bei völlig ge- 
schlossenem Blätterdach kommt als Waldschattenlicht praktisch nur 
das an den Blättern reflektierte Licht in Frage. 


3. Das Lichtfeld verschiedener Pflanzenstandorte. 


a) Die Vegetation auf freiem Feld. 
An vielen Pflanzen hat man beobachtet, daß sie ihre Assimilations- 
organe in einer bestimmten Lage zum maximal einfallenden Licht 
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orientieren. Hieraus kann man erkennen, daß außer der Intensität 
und der spektralen Zusammensetzung auch die Richtung des einfallenden 
Lichtes für die Pflanze von großer Bedeutung ist. Wisner (1907) 
hat bereits die Bedeutung der Einfallsrichtung des Lichtes erkannt 
und hat das der Pflanze zur Verfügung stehende Licht in Vorder-, 
Hinter-, Ober- und Unterlicht eingeteilt. Er hat also das Lichtfeld der 
Pflanze als Würfel aufgefaßt und die auf jede Fläche eingestrahlte 
Lichtintensität ermittelt. Genauer und brauchbarer als WIESNERs 
Methode scheint folgendes Verfahren zu sein: Unser Photoelement ist 
auf einem Theodolitstativ um seine horizontale und vertikale Achse 
drehbar. Wir können also an einem beliebigen Standort unser Gerät 
j um seine horizontale Achse drehen 
und bei jeder beliebigen Einstellung 

die Intensität und die spektrale 
Zusammensetzung des Lichtes er- 
mitteln. Die auf diese Weise er- 
haltenen Werte zeigen, wieviel Licht 
(direktes Sonnenlicht, diffuses Him- 
melslicht oder reflektiertes Licht) 
auf die Pflanze aus verschiedener 
8 ? Richtung einstrahlt, und wie die 
1 spektrale Zusammensetzung dieses 

a I a ee Lichtes ist. Diese Werte können 
einer Wiese. Die Abschnitte auf den Wir, ausgehend voh dem betreffenden 
nn rn Standort als Mittelpunkt, in der ge- 
1 em & 60 0) s. Text. messenen Lichtrichturig als Radius- 
vektoren auftragen. Wenn wir die 

Endpunkte der Vektoren verbinden, erhalten wir eine Kurve, die uns 
ein genaues Bild über das Lichtfeld der Pflanze gibt. SEYBOLD (1934 b) 
hat bereits einen solchen Versuch unternommen. Abb. 6 zeigt das Licht- 
feld eines Baumes auf einer grünen Wiese. Kurve I zeigt die Energie- 
verteilung des Gesamtlichtes bei klarem, wolkenlosem Himmel; Kurve II 
bei ganz bedecktem Himmel. Die Werte von Kurve II sind gegenüber 
den Werten von Kurve I um das 5fache überhöht. Es ist selbstver- 
ständlich, daß bei wolkenlosem Himmel (Kurve I) die größte Licht- 
menge bei senkrechtem Einfall der Sonnenstrahlen eingestrahlt wird. 
Die maximale Einstrahlung erfolgt bei ganz bedecktem Himmel aus der 
Zenithrichtung (bei Kurve II ist das Maximum der Einstrahlung etwas 
verschoben, da das Versuchsgelände auf der einen Seite ziemlich offen 
war, während auf der anderen Seite ein Laubwald einen Teil der schräg 
einfallenden diffusen Strahlen absorbierte). Das von der Wiese auf die 
Unterseite der Baumblätter reflektierte Licht beträgt bei wolkenlosem 
Himmel 200 und bei bedecktem Himmel 60, was in beiden Fällen 
ungefähr 4% des maximal eingestrahlten Lichtes ausmacht. Diese 
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Angaben gelten nur für die Gesamtintensität des Lichtes. Die Ver- 
haltnisse verschieben sich, wenn man in Spektralbezirken den prozen- 
tualen Anteil des reflektierten Lichtes von dem in diesem Bereich ein- 
gestrahlten Licht betrachtet (Abb. 7). Während die Wiese im roten 
Spektralgebiet 17% des maximal eingestrahlten roten Lichtes reflektiert, 
beträgt das im violetten Bereich reflektierte Licht nur 3% des maximal 
eingestrahiten violetten Lichtes. Aus dem Verlauf der Kurven in Abb. 7 
geht hervor, daß bei dem von grünen Flächen reflektierten Licht (bei 
der Einstrahlungsrichtung 1, 2, 8, 9) die roten Strahlen sehr stark hervor- 
treten. In der Einfallsrichtung der direkten Sonnenstrahlen herrschen, 
dem Sonnensprektum entspre- 5 
chend, die grünen Strahlen vor. 
Bei der Einstellung 6 ist das 
Photoelement gegen den wol- 
kenlosen, blauen Himmel ge- 
richtet. Aus dieser Richtung 
sind auch infolgedessen die 
blauvioletten Strahlen relativ 
am stärksten vertreten. Eine 
Pflanze erhält also an ihrem 
natürlichen Standort nicht nur 
verschieden starkes, sondern 
auch in seiner spektralen Zu- 
sammensetzung verändertes 1 
Licht. Um das Lichtfeld einer  Abb.7. Verteilung verschiedener Lichtfarben in 
— Abhängigkeit vom Lichteinfallswinkel auf einer 
Pflanze zu charakterisieren, Wiese. Siehe Text. 
genügt es ‘also nicht, lediglich 
die auf Vorder-, Hinter-, Ober- und Unterseite der betreffenden Pflanze 
auftreffende Lichtintensität, wie es WIESNER ausgeführt hat, zu be- 
stimmen; es ist auch dessen spektrale Zusammensetzung zu messen. 
Die Reizphysiologie wird sich um diesen Befund bekiimmern müssen. 
Die in Abb. 6 und 7 dargestellten Werte geben nur den LichtgenuB 
der Blätter an, die sich an der Peripherie der Baumkrone befinden. 
Wesentlich schwieriger wird die Angabe des Lichtfeldes für die Blätter, 
die im Innern der Baumkrone, also unter einem mehr oder weniger 
dicken Grünfilter, wachsen. Da das Kronendach eines Baumes fast 
nie vollständig geschlossen ist, kann noch ein groBer Anteil Licht spek- 
tral unverändert ins Innere der Baumkrone gelangen. Die Unterseite 
der Blätter, die sehr viel Reflexionslicht von der Wiese erhalten, kann 
unter Umständen mehr Licht erhalten als die Oberseite. SEYBOLD (1936) 
hat bereits darauf hingewiesen, daB die nach Intensität und spektraler 
Zusammensetzung verschiedene Beleuchtung von Ober- und Unterseite 
für die Stomatabewegungen und die Assimilationstätigkeit der Blätter 
zweifellos von groBer Bedeutung ist. Für die phototropischen Blatt- 
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bewegungen ist die Kenntnis des Lichtfeldes in quantitativer und quali- 
tativer Hinsicht von groBer Wichtigkeit. Nicht zuletzt ist das Licht- 
feld bei den Fragen der Farbstoffbildung von grundlegender Bedeutung, 
was sich aus dem III. Teil der Arbeit ergibt. 


b) Das Lichtfeld der Wintergriinen über der Schneedecke 1. 

Das Lichtfeld der Pflanzen auf freiem Feld kann sehr starken jahres- 
zeitlich bedingten Schwankungen unterliegen (z. B. Schneedecke im 
Winter). Das vom Schnee reflektierte bzw. transmittierte Licht spielt 
bei einem großen Teil unserer einheimischen Flora eine große Rolle. 
Die immergrünen Gewächse, vor allem in höheren Lagen, vegetieren 
R während eines großen Teils einer 
{ / L Z Wachstumsperiode iiber oder 
| / unter der Schneedecke. Es ist 
eine bekannte Tatsache, daB 
manche Alpenpflanzen imstande 
sind, unter der Schneedecke zu 
“= gy Keimen, neue Blätter zu bilden 
- und sogar zu blühen (vgl. 
SCHROETER, 1908). Man kann 
auch in jedem Frühjahr nach 
der Schneeschmelze beobachten, 
daß die jungen Schößlinge des 
Abb. 8. Versuch inung zur Messung der Wintergetreides, die oft lange 
gr ee 7 Sch). Ph Photos" Wochen vollständig vom Schnee 

bedeckt waren, griin aussehen 
und nur geringes Etiolement zeigen. Aus diesen Tatsachen kann man 
bereits folgern, daB an den Schneekristallen keine 100%ige Reflexion 
des Lichtes stattfindet. Da die Insolation fiir die Transpiration und 
für die gesamten osmotischen Verhältnisse der Pflanzen, vornehmlich 
der wintergrünen, perennierenden Gewächse über und unter der Schnee- 
decke, von großer Wichtigkeit ist, ist es notwendig, den Lichtgenuß 
dieser Pflanzen genau zu charakterisieren. 

Um das Lichtfeld der Pflanzen über der Schneedecke angeben zu 
können, müssen wir uns zunächst dem Reflexionslicht des Schnees 
zuwenden. Mit unserem Photoelement messen wir zunächst die einge- 
strahlte Lichtenergie in ihrer spektralen Verteilung, indem wir unser 
Meßinstrument auf die Lichtquelle richten (bei wolkenlosem Himmel 
auf die Sonne, bei ganz bedecktem Himmel gegen den Zenith). Zur 
Bestimmung des Reflexionslichtes des Schnees bringen wir die Auf- 
fangfläche unseres Photoelements im Abstand von etwa 50cm hori- 
zontal über der Schneefläche an. Gibt man bei verschiedenen Witte- 


1 Die Messungen wurden im Februar auf der Hornisgrinde (1000 m ii. d. M.) 
durchgeführt. 
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rungsverhältnissen das reflektierte Schneelicht in Prozent des maximal 
eingestrahlten Lichtes in den verschiedenen Spektralbereichen an, so 
kann man folgende Feststellung machen: Die Reflexionswerte des 
Schnees, bezogen auf den ganz mit Wolken bedeckten Himmel, liegen 
wesentlich höher als die Werte, die wir erhalten, wenn wir bei klarem, 
wolkenlosem Himmel das reflektierte Schneelicht auf die Einstrahlung 
der Sonne beziehen. Um uns diese Tatsache erklären zu können, müssen 
wir die Richtung sowohl des einfallenden, als auch die der reflektierten 
Strahlen berücksichtigen (vgl. Skizze in Abb. 8). Wenn wir bei klarem, 
wolkenlosem Himmel unser Gerät auf die Sonne einstellen, so messen 
wir die Stärke und Farbe des direkten Sonnenlichtes und des blauen 
Himmelslichtes. Das blaue Himmelslicht ist gegenüber den direkten 
Sonnenstrahlen in fast allen Spektralbezirken gering. Während die 
direkten Sonnenstrahlen unter sich parallel auf unser Gerät und auf 
die Schneefläche auftreffen, sind die vom Schnee reflektierten Strahlen 
durch die an den vielen Flächen der Schneekristalle in verschiedener 
Richtung erfolgende Reflexion diffus zerstreut. Von dem ausgeblendeten 
parallelen Sonnenstrahlenbündel können wir nach erfolgter Reflexion 
mit unserer Photozelle nur noch einen Teil über der Schneedecke auf- 
fangen. Physikalisch betrachtet, messen wir also nicht das gesamte, 
sondern nur das auf eine bestimmte Fläche reflektierte Schneelicht. 
Wie leicht einzusehen ist, ist diese Messung bei ökologischer Frage- 
stellung von weit größerem Wert, weil an Stelle der Auffangfläche 
unseres Instrumentes ein Blatt gesetzt werden kann. 

Wenn wir bei ganz bedecktem Himmel, bei Nebel oder Niederschlägen 
das Schneelicht auf das eingestrahlte Licht beziehen, ändern sich die Ver- 
hältnisse insofern, als hier schon das eingestrahlte Licht durch die Re- 
flexion und Streuung an den in der Atmosphäre suspendierten Wasser- 
teilchen diffus ist. Die Streuungsverluste bei der Reflexion an der Schnee- 
oberfläche können hier nicht so sehr in Erscheinung treten wie bei den 
parallel einfallenden direkten Sonnenstrahlen. Die Schneereflexionswerte, 
die wir bei diffuser Einstrahlung messen, nähern sich also den Werten 
der Gesamtreflexion des Schnees. Auch die Größe und Form der Schnee- 
kristalle, die Menge der Hohlräume zwischen den Schneekristallen und 
die Beschaffenheit der Oberfläche werden die Reflexions- und Trans- 
missionswerte einer Schneedecke beeinflussen. Diese letztgenannten 
Unterschiede können jedoch nicht groß sein und liegen wahrscheinlich 
innerhalb der Fehlergrenze unserer Meßmethode. 

In Abb. 9 sind die Schneereflexionswerte in ihrer spektralen Verteilung 
in Prozent der einfallenden Strahlung angegeben. Der Wert bei 950 u 
wurde mit einer Cadmiumzelle (PRESSLER), die übrigen Werte wurden 
mit dem Sperrschichtphotoelement ermittelt. Die Kurven stellen 
Mittelwerte aus mehreren Messungen dar. Kurve 1 zeigt das relative 
Reflexionslicht des Schnees bei bedecktem Himmel, also bei diffuser 
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Einstrahlung. Die Schneedecke reflektiert hier etwa 60—70% des ein- 
gestrahlten Lichtes. In Kurve 2 sind die relativen Schneereflexions- 
werte aufgetragen, die bei klarem Himmel ermittelt wurden. Die Kurven- 
punkte stellen also Reflexionswerte dar, bezogen auf die Gesamtlicht- 
strahlung bei wolkenlosem Himmel (direktes Sonnenlicht + diffuses 
Himmelslicht). Von der eingestrahlten Lichtenergie wird hier nur etwa 
30% auf eine Fläche in bestimmtem Abstand reflektiert (vgl. Skizze in 
Abb. 8). In seiner spektralen Zusammensetzung ist das Reflexionslicht 
nur wenig’ verschieden vom einfallenden Licht. Bei Kurve 1 können 
wir ein kontinuierliches Abfallen nach dem kurzwelligen Teil des Spek- 
trums beobachten. Die kurzwelligen Strahlen werden an den Schnee- 
kristallen stärker zerstreut als die langwelligen und müssen daher im 
Reflexionslicht gegenüber den langwelligen zurücktreten. Kurve 2 zeigt 
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Abb. 9. Lichtreflexion des Schnees in Prozent des Einfallslichtes. Kurve 1 bei bedecktem 
Himmel, Kurve 2 bei wolkenlosem Himmel. 


vom roten zum griinen Teil des Spektrums einen kontinuierlichen Ab- 
fall, auf den im blauen und violetten Spektralbereich wiederum ein 
leichter Anstieg folgt. Um uns das Ansteigen des relativen Schnee- 
reflexionslichtes im blauen und violetten Spektralbereich erklären zu 
können, müssen wir uns die spektrale Zusammensetzung der Licht- 
quelle, auf die wir das Reflexionslicht beziehen, vergegenwärtigen (vgl. 
SeyBOLD, 1936, Abb. 3). Die Gesamtlichtstrahlung bei vollem Sonnen- 
schein setzt sich aus 2 Komponenten zusammen: direkte Sonnen- 
strahlung + diffuse Himmelsstrahlung, die wir mit unserem Photo- 
element zusammen aufnehmen. Während bei der Messung der Gesamt- 
lichtstrahlung das Himmelslicht im roten und grünen Spektralbereich 
nur wenige Prozent der direkten Sonnenstrahlung beträgt, hat es im 
blauen und violetten Bereich einen weit größeren Anteil an der Gesamt- 
lichtstrahlung. Hinzu kommt noch, daß das Himmelslicht diffus ein- 
fällt und bei der Reflexion an den Schneekristallen keine so großen 
Streuungsverluste in bezug auf die Auffangfläche unseres Instrumentes 
erfährt, wie das parallel einfallende direkte Sonnenlicht. Kurve 2 müssen 
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wir uns also aus zwei Kurven zusammengesetzt denken. Der abfallende 
Ast der Kurve stellt die relative Reflexion der direkten Sonnenstrahlen 
dar, wobei wiederum durch die verschieden starke Dispersion die kurz- 
welligen Strahlen gegeniiber den langwelligen zuriicktreten. Im blauen 
und violetten Teil des Spektrums wird diese Kurve von der relativen 
Reflexion der diffusen.Himmelsstrahlung iiberlagert, die erst in diesem 
Bereich stärker in Erscheinung tritt. 

Aus den Kurven in Abb. 9 können wir entnehmen, daß die spektrale 
Zusammensetzung des reflektierten Schneelichtes nicht sehr stark von 
der spektralen Zusammensetzung des eingestrahlten Lichtes abweicht. 

Betrachten wir den Lichtgenuß der Pflanzen, die über der Schnee- 
decke vegetieren, von der energetischen Seite, so kommen wir zu fol- 
gender Feststellung: Die der Sonne zugekehrten Organe einer Pflanze 
erhalten optimal eine Lichtenergie von etwa 650 0. Wenn die Sonnen- 
strahlen nicht senkrecht auf dieses Organ einfallen, muß der Wert nach 
dem Sinusgesetz verringert werden. Die Unterseiten dieser Organe, 
die das reflektierte Schneelicht genießen, erhalten etwa 1600 (die an- 
gegebenen Zahlen sind Mittelwerte aus mehreren Messungen). Der 
LichtgenuB dieser Organe beträgt bei ganz bedecktem Himmel 73 o 
und bei wolkenlosem Himmel, falls diese Organe auf der Schattenseite 
liegen oder die Pflanze auf einem Nordhang steht, 30 0 an eingestrahlter 
Energie. Die Energiewerte des reflektierten Schneelichtes betragen hier 
45 bzw. 200. Das Reflexionslicht über einer Schneedecke ist also in 
seiner spektralen Verteilung nicht wesentlich vom eingestrahlten Licht 
verschieden und verhält sich energetisch, bezogen auf eine Fläche von 
der Größe unseres Photoelementes (9,7 gem), wie 1:4 bei vollem Sonnen- 
schein, und bei bedecktem Himmel wie 1:1,6. 

Vergleichen wir den Lichtgenuß ‘eines Baumes, der auf einer Wiese 
steht, mit dem Lichtgenuß des gleichen Baumes, wenn die Wiese mit 
Schnee bedeckt ist, so können wir feststellen, daß bei schneefreier Wiese 
und gleicher Einstrahlung das Reflexionslicht nicht nur viel geringer, 
sondern auch in seiner spektralen Zusammensetzung verändert ist 
(vgl. 3, a). 

Henrıcı (1919) führt die geringere Assimilationstätigkeit alpiner 
Pflanzen auf das Zurücktreten der roten Strahlen im Schneelicht zu- 
rück. Sie spricht hierbei von einer abweichenden spektralen Zusammen- 
setzung des reflektierten Schneelichtes vom eingestrahlten Licht und 
stützt sich hierbei auf die Untersuchungen Dornos, der festgestellt 
hat, daß in dem vom Schnee der umliegenden Berge reflektierten Licht 
eine starke Zunahme des blauvioletten Spektralteils zu bemerken ist. 
Bei meinen Messungen konnte ich lediglich beobachten, daß bei klarem 
Wetter im reflektierten Schneelicht die grünen Strahlen gegenüber den 
roten und blauvioletten Strahlen zurücktreten. Nach HENRICI müßte 
also die geringere Assimilation auf eine relative Vermehrung der kurz- 

37* 
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welligen Strahlen zuriickzufiihren sein, da ja die Rotstrahlung absolut 
nicht geringer geworden ist. Diese Vorstellung ist mit den bekannten 
Tatsachen der Assimilation in verschiedenen Spektralbezirken schwer in 
Einklang zu bringen. 

Die Lichtdurchlassigkeit des Schnees ist fiir die gesamte Flora unter 
der Schneedecke von groBer Wichtigkeit. Die Lichttransmission ist 
in noch stärkerem Maße als die Reflexion von der Beschaffenheit des 
Schnees abhängig. Auf diese Unterschiede kann hier jedoch nicht 
näher eingegangen werden. Eine homogene Schneefläche, deren Höhe 
sich leicht bestimmen läßt, kann man erhalten, indem man Glasscheiben 
(20 x 20cm) im Freien auslegt und beschneien läßt. Wenn man die 
Absorption des Glases berücksichtigt, kann man auf diese Weise die 
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Abb. 10. 
Lichttransmission bei verschiedener Schneehéhe in Prozent des einfallenden Lichtes. 








prozentuale Durchlässigkeit einer bestimmten Schneedecke über den 
ganzen Spektralbereich bestimmen. Bei gefrorener Schneedecke lassen 
sich auch Schneescheiben von bestimmter Größe und Dicke ausschneiden, 
die man vor das Meßinstrument halten kann. Aus den Kurven in Abb. 10, 
die aus mehreren Messungen gewonnen wurden, kann man ersehen, 
daß das transmittierte Schneelicht, ähnlich wie das reflektierte, in 
seiner spektralen Verteilung keine großen Verschiedenheiten gegenüber 
dem eingestrahlten Licht zeigt. Bei größerer Höhe der Schneedecke 
treten lediglich die roten und infraroten Strahlen (700—900 uu) stärker 
hervor. Unter einer Schneedecke von 3 mm Höhe haben wir noch 35% 
des eingestrahlten Lichtes, bei 10mm Schneehöhe nur noch 8% im 
Durchschnitt. Bei diesen Messungen fielen die direkten Sonnenstrahlen 
senkrecht auf die Versuchsfläche, unter der sich unser Photoelement 
befand. Wenn wir das Licht relativ oder absolut am natürlichen Stand- 
ort unter der Schneedecke angeben wollen, müssen noch die Winkel, 
unter den die Sonnenstrahlen auftreffen, berücksichtigt werden. Für 
30° Sonnenhöhe müssen wir die oben angegebenen Werte auf 33% nach 
dem Sinus-Gesetz erniedrigen. In absoluten Werten beträgt der Licht- 
genuß von Pflanzen unter einer 3 bzw. 10mm hohen, horizontalen 
Schneedecke bei 30° Sonnenhöhe 75 bzw. 17 o. 
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Die Untersuchungen, die RÜBEL (1922) über die Lichtdurchlassigkeit 
des Schnees angestellt hat, kénnen nicht gut mit unseren Messungen 
verglichen werden, da RÜBEL das durch die Schneedecke hindurch- 
gehende Licht mit Hilfe von photographischem Papier ermittelt und 
auf diese Weise lediglich die auf dem photographischen Papier wirk- 
samen Strahlen gemessen hat. 


c) Der LichtgenuB emerser Wasserpflanzen. 


Die emersen Wasserpflanzen vom Typus Phragmites, Typha usw., 
die Uferflora an Gewässern, und vor allem die Flora der Steilkiiste am 
Meer, steht in einem Licht- zy, 
feld, das dem der Winter- 
grünen über der Schneedecke 
sehr ähnlich ist. Für die Re- 
flexion des direkt einfallenden 
Sonnenlichtes und des diffu- 
sen Himmelslichtes gilt auf 
Grund unserer Messungen das 
gleiche, was bereits beim Re- 
flexionslicht des Schnees im 
vorhergehenden Abschnitt ge- 
sagt wurde. Die in Abb. 11 
dargestellten Kurven wurden 
aus Messungen gewonnen, die 
Anfang Juni an der Steil- 
küste von Helgoland ausge- PTE 7 
führt wurden. Die Kurven 700 600 500 OO igus 


stellen die spektrale Vertei- Abb.11. Kurve 1 Gesamtstrahlung, Kurve 2 Re- 

1 d infallend dd flexionslicht des Wassers (MeBrichtung gegen die 

ung der eintalienden und der Sonne), Kurve 3 diffuses Himmelslicht, Kurve 4 

reflektierten Strahlung dar. Reflexionslicht (Meßrichtung gegen Norden). Zeit 
der Messung 12 Uhr. 


$ 


relative Lichtintensitöf 











Durch Integration der Kur- 

ven läßt sich die Intensität des einfallenden und des reflektierten 
Lichtes ermitteln. Kurve 1 zeigt die Intensität und spektrale Zu- 
sammensetzung der Gesamtlichtstrahlung, Kurve 2 die des Wasser- 
reflexionslichtes in der gleichen Meridianlinie gegen die Sonne aufge- 
nommen. Das Meßgerät war hierbei um 60° gegenüber der Verti- 
kalen geneigt (1. Fall). Kurve 3 stellt die spektrale Verteilung des dif- 
fusen Himmelslichtes bei wolkenlosem Himmel dar (nach Norden ge- 
messen). Kurve 4 zeigt das Reflexionslicht der Wasserfläche in der 
gleichen Meridianlinie. Die Sonnenstrahlen fielen hier sehr schräg auf 
die Wasseroberfläche und konnten nicht direkt in unser Gerät reflektiert 
werden. Bei Kurve 4 haben wir es also fast ausschließlich mit der Re- 
flexion bei diffuser Einstrahlung zu tun (2. Fall). Die Intensität des 
Reflexionslichtes beträgt 46 o bei einer Sonneneinstrahlung von 530 o, 
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wenn Sonne, Gerät und Wasserfläche einen spitzen Winkel bilden 
(1. Fall); das Reflexionslicht beträgt in diesem Falle etwa 9% des ein- 
gestrahlten direkten Sonnenlichtes. Bei einer diffusen Einstrahlung von 
400 (Kurve 3) beträgt das Wasserreflexionslicht 280 (Kurve 4). Die 
letzteren Werte können nur auf diffuses Licht bezogen werden, da so- 
wohl bei der Messung des eingestrahlten als auch des reflektierten 
Lichtes keine direkten Sonnenstrahlen in unser Meßgerät fallen konnten 
(2. Fall). In diesem Falle beträgt das Reflexionslicht der Wasserfläche 
etwa 70% des einfallenden Lichtes. Auf die großen Unterschiede in 
der Reflexion des diffus und parallel einstrahlenden Lichtes wurde be- 
reits bei den Schneemessungen hingewiesen. Auf die Unterseite plagio- 
trop orientierter Organe der emersen Flora wird also bei direkter Ein- 
strahlung maximal 10%, bei diffuser Einstrahlung 70% des eingestrahl- 
ten Lichtes reflektiert. In absoluten Werten unterscheiden sich die beiden 
Reflexionslichter nicht wesentlich (46:28 9). 

Auch die spektrale Zusammensetzung des reflektierten Lichtes ist 
gegenüber der des eingestrahlten Lichtes verändert. Bei Kurve 2 (in 
10fach überhöhtem Maßstab als Kurve 1 gezeichnet!) macht sich im 
blauvioletten Teil des Spektrums die starke Reflexion des diffus ein- 
gestrahlten Lichtes, das wir bei der Messung der Einstrahlung zusammen 
mit dem parallelen Sonnenlicht messen, und dessen Strahlungsmaximum 
im violetten Teil des Spektrums liegt, bemerkbar. Kurve 2 ist also 
durch eine Überlagerung zweier Kurven entstanden, von denen die eine 
die Reflexion der parallel einfallenden Sonnenstrahlen, die andere die 
Reflexion des diffusen Himmelslichtes darstellt. Bei nur diffuser Ein- 
strahlung können wir beobachten, daß die blauen Strahlen relativ nicht 
so stark reflektiert werden wie die roten Strahlen, was wohl dadurch zu 
erklären ist, daß die kurzwelligen Strahlen des Spektrums bei der Re- 
flexion stärker zerstreut werden als die langwelligen. Wir haben auch 
hier wiederum eine Parallele zum Reflexionslicht des Schnees. 





II. Untersuehungen über die optischen Eigenschaften der Blätter 
im kurzwelligen Infrarot. 

Bei den Untersuchungen der letzten Jahre über das Lichtfeld der 
Pflanze wurde der infrarote Spektralbereich fast ganz vernachlässigt. 
Auf die ökologische Bedeutung der Infrarotstrahlung hat SCHANDERL 
wiederholt hingewiesen. Bei den Messungen von SEYBOLD (1934a, 
1934b; 1936) werden nur die sichtbaren Strahlen bis 730 yu berück- 
sichtigt. Da jedoch die Sonnenstrahlung mehr als zur Hälfte aus infra- 
roten Strahlen besteht, ist es notwendig, auch diese Strahlen in unsere 
Lichtfeldbetrachtung einzubeziehen. Die Herstellung von Farbgläsern, 
die nur einen begrenzten Infrarot-Bereich transmittieren lassen, ist mit 
großen technischen Schwierigkeiten verbunden. Mit den zur Zeit er- 
hältlichen Farbgläsern können wir im infraroten Gebiet nur zwei engere 
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Spektralbereiche ausblenden. Das Schott-Filter RG 9 hat seine maxi- 
male Durchlässigkeit bei 1000 wu. Die zweite geringere Durchlässigkeit 
dieses Filters im längerwelligen Infrarot können wir durch Hinter- 
einanderschalten mehrerer solcher Gläser beseitigen, so daß lediglich 
der Durchlässigkeitsbereich bei 1000 uy übrig bleibt. Unser zweites 
Filter ist eine Kombination der Gläser BG 12 und RG7 und besitzt 
eine maximale Durchlässigkeit bei 2400 zu. 


1. Transmission und Reflexion. 

Die Bestimmung der Blattabsorption in Prozenten der einfallenden 
Strahlung geschieht nach der Gleichung 

A=100—(T+ 8), 

wobei 7' + R die Transmission bzw. die Reflexion in Prozenten der ein- 
fallenden Strahlung bedeuten. Die Transmissionsmessungen wurden mit 
der Registrierapparatur von MoLz und BuRGER (vgl. SEYBOLD, 1933) 
ausgeführt. Bei 100 vu konnten die Transmission und Reflexion auch 
noch mit der Sperrschichtphotozelle ermittelt werden, die in diesem 
Bereich noch eine geringe Empfindlichkeit zeigt. Die Transmissions- 
werte, die mit der Thermosäule ermittelt wurden, sind kleiner als die 
Werte, die man mit der Photozelle erhält, was darauf zurückzuführen 
ist, daß bei der Thermosäule ein Teil der diffus transmittierten Strahlen 
nicht mehr auf die wirksame Fläche der Thermosäule fällt. Die Photo- 
zelle, die eine wirksame Oberfläche von fast 10 gem besitzt, ist für 
Transmissions- und Reflexionsmessungen geeigneter als die viel kleinere 
Thermosäule. Bei der Bestimmung der Transmission bei 2400 uu, die 
wir nur noch mit der Thermosäule registrieren können, muß diese Fehler- 
quelle berücksichtigt werden. 

Zur Messung der Reflexion wurde folgende Versuchsanordnung ent- 
wickelt (vgl. Skizze in Abb. 12). Durch die Mitte einer normalen S.A.F.- 
Sperrse :ichtphotozelle wurde ein Loch von 2 mm Durchmesser gebohrt. 
Durch diese Bohrung fallen die Strahlen auf das unmittelbar vor der 
Zelle angebrachte Blatt, dessen Reflexion wir bestimmen wollen. Die 
gesamten, von der kleinen beleuchteten Blattfläche diffus reflektierten 
Strahlen werden von der lichtempfindlichen Schicht der Photozelle er- 
faßt. Nicht registriert werden hierbei die Strahlen, die durch die Boh- 
rung zurückreflektiert werden. Der Fehler, der hierdurch entsteht, ist 
jedoch bei der großen Fläche der Photozelle äußerst gering. Um die 
vom Blatt reflektierte Strahlung in Prozent der einfallenden Strahlung 
angeben zu können, brauchen wir eine Bezugsfläche, deren Reflexion 
diffus und in diesem Bereich nahezu 100%ig erfolgt. Am besten eignet 
sich hierzu Silberblech, das im Infrarot 97—98% der auffallenden 
Strahlung reflektiert (vgl. LAanpoLt-BöRNSTEIN, Bd. 2). Um eine diffus 
reflektierende Oberfläche zu erhalten, muß das Silberblech galvanisch 
versilbert werden. Bei der Messung der Blattreflexion wird zunächst 
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das vom Silberblech reflektierte Licht und hierauf das Reflexions- 
licht des Blattes, das an die Stelle des Silberblechs gebracht wurde, 
registriert. Wenn man den Reflexionswert des Silberblechs auf 100% ige 
Reflexion umrechnet, kann man das Blattreflexionslicht in Prozenten 
angeben. 

Die Reflexionswerte im längerwelligen Infrarot (bei 2400 uu) können 
auf diese Weise nicht mehr ermittelt werden, da unsere Photozelle fiir 
diese Strahlen nicht mehr 
empfindlich ist. Die Re- 
flexion dieser langwelligen 
Infrarotstrahlen wurde mit 
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7 einer Mozrschen Mikro- 

é | | thermosäule bestimmt(vgl. 

| Skizze in Abb. 13). Das 

Pg | Ay Silberblech und das Blatt 

3 | Il waren hierbei unter einem 

Abb. 12. - 28. Winkel von 45° gegen die 

Abb. 12. Versuch inung zur Messung der Reflexion Einfallsrichtung und die 
und Transmission einfallender Infrarotstrahlung bei 


1000 au (IR) mittels zweier Photoelemente Ph, und 
Ph,. SB Silberblech (100 % Reflexion), an dessen Stelle 
die Laubblätter kommen. 


Abb. 13. Ver h d der Reflexion 
einfallender an meer (IR) um 2400 aa mittels 
einer Thermosäule (Th). SB Silberblech (100% Re- 
flexion), an dessen Stelle die Laubblätter kommen. 





Auffangfläche der Thermo- 
säule geneigt. Da die dif- 
fus reflektierten Strahlen 
nicht alle auf die Thermo- 
säule auftreffen, kann bei 
dieser Messung ein Fehler 








entstehen. Die Größe dieses Meßfehlers können wir bestimmen, indem 
wir bei 1000 uu die Reflexionswerte, die auf diese Weise mit der Thermo- 
säule ermittelt wurden, auf die mit dem Photoelement erhaltenen Werte 
korrigieren. Mit dem gleichen Korrektionsfaktor müssen wir die 2400 uy 
mit der Thermosäule erhaltenen Werte multiplizieren. 


2. Absorption. 

Die auf diese Weise erhaltenen Werte zeigt Tabelle 2. Bei 1000 uu 
ist die Blattabsorption gering und steigt bei 2400 uu wieder an. Während 
im kurzwelligen Infrarot noch ein deutlicher Absorptionsunterschied 
zwischen panaschierten und pigmentierten Blättern vorhanden ist, 
konnte im längerwelligen Infrarot (2400 uu) kein Unterschied in der 
Absorption von weißen und grünen Blättern der gleichen Pflanze nach- 
gewiesen werden. Aus der Differenz der Absorption von panaschierten 
und grünen Blättern der gleichen Pflanze kann man nicht unmittelbar 
auf die Pigmentabsorption schließen, da panaschierte Blätter im Ver- 
gleich zu grünen einen veränderten anatomischen Bau zeigen können. 
Außerdem muß beachtet werden, daß die farblose Blattsubstanz des 
grünen Blattes absolut weniger Licht absorbiert als die des pigment- 
losen Blattes (vgl. WILLSTÂTTER und SToLL 1918; SeyBoLD 1933). 
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NUERNBERGK (1932) hat vermutet, daß nicht mehr ganz turgeszente 
oder stark gewelkte Blätter infolge ihres Wasserverlustes eine geringere 
Infrarotabsorption als völlig turgeszente Blätter zeigen. Diese Ver- 
mutung gilt jedoch nicht für den Bereich des kurzwelligen Infrarot. 
Aus diesem Grunde konnte SEYBOLD (1933) auch bei turgeszenten und 
trockenen Blättern keine wesentlichen Unterschiede der Strahlungs- 
transmission mit dem 



































Filter RG 7 feststellen. Tabelle 3. 
Für die Absorption des 1000 wp 2400 yn 
längerwelligen Infrarot T | R | AÏTIRI|A 
wird sicherlich der Was- % 1% 1% 1% 1% | % 
sergehalt des B lattes Schwarzes Papier . .| 0| 5/95] 0| 3| 9 
von Bedeutung sein. Weißes Papier . . .135168| 2 | 36 | 40 | 24 
4 lh den Be. Phaseolus vulgaris . . | 51 | 42 | 7 |31 | 9 | 60 
eutlich aus den -  Sparmannia africana . | 58 | 33 | 9 | 30 | 9 | 61 
trachtungen der Strah- Phyllanthus nivosus 
lenabsorption durch weißes Blatt . . .| 50 | 42 | 7 | 21 | 10 | 69 
Wasser in dünnen grünes Blatt . . . | 42 | 45 | 13 | 14 | 16 | 70 
: + Pelargonium zonale 
Schichten hervor, die SE TT 
VoERKEL (1934) ange- grünes Blatt . . . | 45 | 44 | 11 | 27 | 7 | 66 


stellt hat. Bei einer 

Wasserschichtdicke von 2 mm ist die Absorption im Bereich von 890 
bis 1095 wu maximal etwa 8%. Von 1162—1350 uu ist sie etwa 25%. 
Bei längeren Wellen wird die Absorption praktisch — 100%. 

Eine alkoholische Chlorophyll-Lésung zeigt bei 1000 uu und 2400 wu 
keine Absorption. Da das Chlorophyll eine starke Rotfluoreszenz hat; 
könnte man vermuten, daß diese einen Teil der Infrarotreflexion aus- 
macht. Mecke (1937) konnte diese Frage leicht dadurch entscheiden, 
daß er grün-weiß panaschierte Blätter im auffallenden infraroten Licht 
photographierte. Während sich bei der gewöhnlichen photographischen 
Platte die chlorophyllführenden Blattpartien deutlich von den chloro- 
phylifreien Stellen abzeichneten, fehlt bei der Infrarotaufnahme die 
Unterscheidung zwischen pigmentfreien und pigmentführenden Ge- 
weben vollständig. Daraus ist zu folgern, daß die starke Infrarotreflexion 
nicht auf eine Fluoreszenzerscheinung des Chlorophylls zurückzuführen 
ist. Wir haben es hier also tatsächlich mit einer starken Reflexion der 
farblosen Blattsubstanz zu tun. 

In ökologischer Hinsicht ist die Absorption der Infrarotstrahlung 
durch das Blatt von besonderer Wichtigkeit. Zunächst müssen wir uns 
vergegenwärtigen, welchen Anteil die Wärmestrahlung in einzelnen 
Spektralbezirken an der Gesamtstrahlung hat. Nach der Intensitäts- 
verteilung der Sonnenstrahlen nach LANGLEY (HAAN-SÜRING 1926) er- 
geben sich in Annäherung die folgenden prozentualen Anteile (Tabelle 3). 
Daraus können wir ersehen, daß 1/, auf das sichtbare Gebiet entfällt, 








564 Karl Egle: 







































welches von dem griinen pigmentierten Blatt stark absorbiert wird. 
Das zweite Drittel kommt der kurzwelligen, infraroten Strahlung zu. 
Diese wird vom Blatt, wie unsere Tabelle 2 zeigt, wenig absorbiert. 
Erst für das langwellige Infrarot, das weniger als '/, der Gesamtstrahlung 
ausmacht, konnte ich eine stärkere Absorption feststellen (vgl. Tabelle 2). 

Wenn wir die prozentuale Verteilung der Energie der Sonnenstrahlung 
im Infrarot errechnen, so ergeben sich folgende Prozentzahlen (Tabelle 4). 

Aus dieser Berechnung können wir ersehen, daß etwa ?/, der Wärme- 
energie dem kurzwelligen Infrarot angehören, also dem Gebiet, das 
vom Blatt nur wenig absorbiert wird. 

Die langwellige Infrarotstrahlung, wie sie beispielshalber von den 
durch die Sonne erwärmten Mauern oder von stark erwärmtem Boden 
ausgeht, wird von den Blättern sicherlich stark absorbiert, da sie sehr 


Tabelle 3. Tabelle 4. 
Gesamtstrahlung = 100% Infrarote Strahlung von 
300— 70 uu = 36% 700—2500 uu = 100% 
700—1000 au = 30% 700—1000 uu = 47% 
1000—1500 u = 19% 1000—1500 nu = 30% 
1500—2000 u = 11% 1500—2000 uu = 16% 
2000—2500 yn = 4% 2000—2500 uu = 7% 


langwellig ist. Die Torsionsdrehungen, die ScHANDERL (1932) an Kom- 
paßpflanzen experimentell erzeugen konnte, sind als ,,thermotropische“ 
aufzufassen. Die Strahlungsabsorption im langwelligen infraroten „Licht“ 
bedarf einer eingehenden Untersuchung. 

Da das kurzwellige Infrarot einen relativ großen Anteil an der Wärme- 
strahlung und das Blatt einen kleinen Absorptionskoeffizienten für diese 
Strahlung hat, so kann diese keine wesentliche Temperaturerhöhung des 
Blattes bedingen, hingegen das langwellige Infrarot wohl. Eine Unter- 
suchung hierüber ist im Botanischen Institut Heidelberg im Gange. 


3. Das Infrarot am natürlichen Standort. 

Unsere Infrarotmessungen am natürlichen Standort wurden mit 
einer infrarotempfindlichen Cadmiumzelle (PRESSLER) ausgeführt. Da 
die Cadmiumzelle für langwellige Infrarotstrahlen nicht mehr empfind- 
lich ist, konnten diese Messungen nur für den Bereich von 1000 zu 
durchgeführt werden. In Tabelle 5 sind die unter dem Blätterdach der 
betreffenden Pflanzen gemessenen infraroten Strahlen in Prozenten des 
auf freiem Felde auffallenden Infrarot angegeben. 


Tabelle 5. 
Liriodendron tulipifera . 30% Castanea vesca. . . 25% 
Quercus sessiliflora . . 36% Picea excelsa . . . 25% 


III. Die Abhängigkeit der Blattfarbstoffe vom Lichtfeld der Pflanze. 
Mit der Erweiterung unserer Kenntnisse über das Lichtfeld der 
Pflanze in quantitativer und qualitativer Hinsicht muß eine Vertiefung 
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der Analyse der Blattpigmente parallel gehen. Beiden Problemen hat 
WIESNER eine groBe Anzahl von Untersuchungen gewidmet und nach ihm 
noch viele Forscher. Noch sind die einfachsten Fragen nicht befriedigend 
beantwortet. Hier sei nur an die ungeklärte Funktion der Karotinoide in 
den Laubblattern erinnert. Durch die grundlegenden Untersuchungen von 
WILLSTÄTTER und StoLL (1913, 1918) ist die Epoche der quantitativen 
Pigmentanalyse von Laubblättern eingeleitet worden, die durch die chro- 
matographische Adsorptionsmethode nach TswETT, die KUHN, WINTER- 
STEIN u.a. ausgearbeitet haben, eine bedeutende Förderung erfuhr. In 
meinen Untersuchungen benutzte ich diese Methode. Vor allem galt es, die 
Beziehungen, die zwischen Lichtfeld und Blattpigmenten bestehen, heraus- 
zuarbeiten. Die statistische Aufnahme der Blattpigmente von Pflanzen 
verschiedener Lichtfelder mußte als Ausgangspunkt benutzt werden. Aus 
diesem Grunde sind im folgenden die quantitativen Analysenergebnisse in 
den Vordergrund gerückt. Die Angaben von WILLSTÄTTER und STOLL u.a. 
sind zu wenig zahlreich und für unsere Betrachtung nicht ganz zuverlässig, 
da der Charakterisierung des Lichtfeldes zu wenig Beachtung geschenkt 
wurde. Das relative Verhältnis der einzelnen Farbstoffkomponenten ist 
für unsere Fragestellung so wichtig wie die absoluten Farbstoffmengen. 
Im letzten Abschnitt dieses Teiles wird sodann eine Klärung der 
Beziehung der beiden Chlorophylikomponenten zu dem Lichtfelde ver- 
sucht. Eine verbesserte Methode wird im Laufe der Zeit noch ver- 
feinerte Kenntnisse, als wir zunächst geben können, erbringen. 


1. Erörterung der Bezugsgröße. 

Eine vergleichende Betrachtung der Pigmentmengen von Blättern 
verschiedener Pflanzen bestimmter Lichtfelder erfordert einen brauch- 
baren Vergleichsmaßstab. Vom physikalischen Standpunkte aus ist die 
Fläche der Blätter ohne Zweifel die brauchbarste Bezugseinheit, da ja 
die Einstrahlung energetisch ebenfalls auf die Flächeneinheit bezogen 
wird. Unter Berücksichtigung der Dicke der Blattflächeneinheit ist der 
Extinktion des Lichtes durch das Blattpigment am besten Rechnung 
getragen. So einfach die Überlegung ist, so groß sind die Schwierig- 
keiten der Flächen- bzw. Volumenbestimmung von Blättern einzelner 
Pflanzen. Sind die Blattflächen hinreichend groß, so läßt sich ohne 
weiteres ihre Fläche bestimmen. In den folgenden Tabellen sind die 
Pigmentmengen pro 100 qem Blattfläche, soweit sich diese bestimmen 
ließ, eingetragen!. Wenn die Blätter zu klein sind, wie bei den Sand- 
häuser Dünenpflanzen (s. S. 567), oder keine größere zusammenhängende 
Blattfläche (viele Wasserpflanzen und Farne) besitzen, mußten wir uns 
mit der Bezugsgröße des Frisch- bzw. Trockengewichtes begnügen. 

1 Die Bestimmung der Blattfläche vereinfachte sich dadurch sehr, daß wir 
eine bestimmte Anzahl von Stückchen mittels eines Korkbohrers ausstanzten. 
Die vom Korkbohrer ausgestanzte Fläche war uns bekannt. 
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WILLSTÄTTER und SToLL haben bei ihren Untersuchungen in der 
Regel das Frisch- und Trockengewicht als Vergleichsmaßstab ihren 
Analysenergebnissen zugrunde gelegt. Das Ergebnis ihrer Unter- 
suchungen, das hier interessiert, ist folgendes: ‚Die Schattenblätter 
sind, wenn man das Chlorophyll auf das Trockengewicht bezieht, viel 
reicher an Chlorophyll (nicht ebenso an Karotinoiden) als die Licht- 
blätter. Der Vergleich fiele allerdings anders aus, wenn man den Farb- 
stoffgehalt auf die Blattfläche beziehen würde, da die Schattenblätter 
oft, z. B. bei Sambucus, Aesculus, Platanus, sehr dünn und leicht sind.“ 
Wenn wir die Werte der Tabelle 6 vergleichen, wo neben den Mittelwerten 
unserer Analysenergebnisse die von WILLSTÂTTER und STOLL mit- 
eingetragen sind, so können wir erkennen, daß je nach der Bezugseinheit 





Tabelle 6. 
In 10g Frisch- | In 10 g Trocken- | In 100 gem Blatt- 
gewicht gewicht flache 





a+b | x+tejJa+b | x+tejJa+p|x+e 





WILLsTATTER{Lichtblatter. .| 25,9 6,32 78,4 | 13,83 
u. SrorL |Schattenblatter| 28,2 5,07 111,7 | 10,63 


| | 




















Sonnenblatter von Bäumen . | 39,3 7,00 | 118,0 | 21,00 6,7 | 1,31 
Schattenblätter von Bäumen | 52,5 9,20 | 158,0 | 27,60 5,2 | 1,05 
Dünenpflanzen er 19,2 3,80 57,5 11,40 — | — 
Bla tt pfl Cr 27,2 6,40 81,5 | 19,20 5,1 1,14 
Grünschattenpfl ee De 12,60 | 128,0 | 37,80 5,0 | 1,12 
Emerse Wasserpflanzen . .| 17,6 3,80 52,9 | 11,40 6,4 1,43 
Submerse Wasserpflanzen .| 11,5 2,60 34,5 | 7,80 _ — 


die Unterschiede in den grünen und gelben Farbstoffmengen der ein- 
zelnen Pflanzengruppen verschiedener Lichtfelder verschieden groB sind. 
Das Ergebnis von WILLSTÂTTER und StoLL, daß die Schattenblatter, 
bezogen auf das Trockengewicht, mehr Gesamtchlorophyll ausbilden 
als die Lichtblätter, können wir bestätigen. Im Gegensatz zu WILL- 
STÄTTER und STOLL stellen wir dasselbe für die Summe der gelben Pig- 
mente fest (s. obiges Zitat). Die Unterschiede im Pigmentgehalt der 
Dünenpflanzen und der Sonnenblätter von Bäumen sind so erheblich, 
daß die Unterschiede des Pigmentgehaltes von Pflanzen verschiedener 
Lichtfelder nicht überschätzt werden dürfen. Vergleichen wir den Pig- 
mentgehalt der emersen und submersen Wasserpflanzen, so ergibt sich, 
daß jene sowohl reicher an Chlorophyll als auch an Karotinoiden sind, 
wobei die Submersen gegenüber den Emersen als Schattenpflanzen an- 
gesprochen werden müssen. 

Wenn wir die Farbstoffmengen der einzelnen Lichttypen, bezogen 
auf die Blattfläche, vergleichend betrachten, so ergibt sich wohl, daß 
die Sonnenblätter von Bäumen chlorophyll- und karotinoidreicher sind 
als die‘Schattenblatter. Wenn man aber bedenkt, daß die Sonnenblätter 
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in der Regel dicker sind und ein mächtigeres Mesophyll ausgebildet 
haben als die Schattenblätter, so werden diese Unterschiede aufgehoben, 
ja unter Umständen ins Gegenteil verkehrt. NORDHAUSEN (1912) hat 
eine größere Anzahl vergleichender Messungen von Sonnen- und Schatten- 
blättern durchgeführt, aus denen sich errechnen läßt, daß die Sonnen- 
blätter etwa 1,5mal dicker sind als die Schattenblätter. Setzen wir 
diese Zahl mit in Rechnung, so ergibt sich, daß die Schattenblätter 
auf das Volumen berechnet etwa 10% mehr Chlorophyll und etwa 20% 
mehr Karotinoide als die Sonnenblätter enthalten. 

Aus diesen Überlegungen kann man ersehen, daß bei ökologischen 
Untersuchungen über Chlorophylimengen, die hier im einzelnen nicht 
besprochen werden sollen, nicht ohne weiteres ermittelte Unterschiede 
verallgemeinert werden dürfen. Die Eigenart der Pflanzen, die sich 
beispielshalber auch in der quantitativen Ausbildung von Stützelementen 
ausdrückt, gibt dem auf die Frisch-, Trocken- oder Flächeneinheit be- 
zogenen Pigmentgehalt etwas Spezifisches, was einen Vergleich mit 
anderen Pflanzen schwer, manchmal sogar unmöglich macht. Trotz 
dieser Schwierigkeiten müssen wir versuchen, die Beziehungen zwischen 
dem Lichtfeld und den Blattpigmenten herauszuarbeiten. 

Die Mitteilung der Analysenergebnisse der Pflanzen verschiedener 
Lichtfelder ist bei der Verschiedenheit der Blattorgane kurz zusammen- 
gefaßt nicht möglich. In den Tabellen 7—16 sind die Analysenergebnisse 
zusammengestellt. Die Besprechung der Ergebnisse soll nicht im ein- 
zelnen, sondern zusammenfassend erfolgen. 


2. Die Blattpigmente von Pflanzen bestimmter Lichtfelder. 
In den Tabellen 7—11 sind die Analysenergebnisse von etwa 60 Arten, 
die in gut definierbaren- Lichtfeldern wuchsen und der Pigmentanalyse 









































Tabelle.7. 
In 10 g Frischgewicht 
T 1 

a b la+b c | x x+e| am x/e att 
Rhacomitrium can. . .| 4,00 | 1,21 | 5,21 | 0,21 | 1,07 | 1,28 | 3,3 | 5,1 2,5 
Tortula ruralis. . . .| 2,08 | 0,47 | 2,55 | 0,18 | 1,55 | 1,73 | 4,5 | 8,5 | 0,9 
Thuidium abietinum .| 3,80 | 0,84 | 4,64 | 0,48 | 4,35 | 4,83 | 4,5 | 8,9 | 0,6 
Koeleria glauca 22,30 | 5,00 | 27,30 | 1,22 | 4,00 | 5,22 | 4,4 | 3,3 | 3,3 
Festuca ovina . 14,80 | 3,40 | 18,20 | 1,10 | 4,35 | 5,45 | 4,4 | 3,9 | 2,1 
Silene otites . . . . . 18,20 | 4,36 | 22,56 | 0,85 | 3,30 | 4,15 | 4,2 | 3,9 | 3,8 
Sedum acre . . . . . 2,56 | 0,56 | 3,12 | 0,15 | 0,88 | 1,03 | 4,6 | 5,9 1,9 
Euphorbia Gerardiana . | 21,00 | 4,78 | 25,78 | 1,22 | 3,28 | 4,50 | 4,4 | 2,7 3,5 
Euphrasia lutea . . 24,20 | 6,05 | 30,25 | 1,32 | 4,40 | 5,72 | 4,0 | 3,2 | 3,3 
Thymus angustifolius . 12,80 | 2,25 | 15,05 | 0,65 | 3,20 | 3,85 | 5,8 | 4,9 | 3,1 
Stachys recta .. 17,10 | 4,10 | 21,20 | 1,07 | 4,11 | 5,18 | 4,2 | 3,8 | 2,5 
Artemisia campestris. . | 16,60 | 4,60 | 21,20 | 0,80 | 2,37 | 3,17 | 3,6 | 2,9 | 3,4 
Helichrysum arenarium | 13,40 3,70 | 17,10 | 0,72 | 1,86 | 2,58 | 3,6 | 2,6 | 4,0 
Jurinea cyanoides . .| 14,00 | 3,40 | 17,40 | 0,66 | 2,80 | 3,46 | 4;1 | 4,3 3,0 











Ta- 





In 10g Frischgewicht 








a+b | e | x x+e 
| 





Fontinalis gracilis 


unterworfen wurden, zusammengestellt. Tabelle 7 zeigt die Analysen- 
ergebnisse von 14 Arten der Sandhäuser Dünenflora. 
der Pigmentanalyse von Blauschattenpflanzen enthält Tabelle 8, die 
von typischen Grünschattenpflanzen Tabelle 9. In Tabelle 10 sind die 
Pigmentmengen submerser, in Tabelle 11 die emerser Wasserpflanzen 
enthalten. Eine Besprechung der Einzelwerte würde einen zu breiten 
Raum einnehmen, daher seien nur einige wichtige Gesichtspunkte er- 
örtert. Der Fachmann wird von den Tabellen gegebenenfalls Gebrauch 
zu machen wissen. Aus der Tabelle 6 können wir die Mittelwerte, die 




















0,56 | 4,30 4,86 
0,74 | 4,05 4,79 
0,71 | 5,60 6,31 
0,70 | 2,20 2,90 
0,60 | 4,08 4,68 
0,38 | 1,06 1,44 
1,70 | 6,80 8,50 
1,22 | 5,50 6,72 
1,66 | 8,66 | 10,32 
13 | 6,40 7,53 
97 | 4,45 | 5,42 
30 | 5,90 | 7,20 
94 | 4,94 | 5,98 
62 | 3,13 | 3,75 











Ta- 
In 10g Frischgewicht 

a+b ec x x+c 

Polytrichum formosum . 35,5 11,9 40 1,76 12,40 14,10 
Mnium undulatum . . . 30,0 8,05 | 38,05 1,28 8,7 9,98 
Hylocomium splendens . 31,4 14,0 45,40 1,09 9,25 10,30 
Equisetum silvaticum . . 21,2 7,5 28,7 0,96 5,20 6,16 
Picea excelsa . . . . . 10,3 4,42 14,72 0,55 2,96 3,51 
Luzula silvatica 28,0 9,7 37,7 1,53 8,80 10,33 
Corylus avellana 50,7 20,1 70,8 2,46 8,40 10,86 
Rubus fruticosus 35,0 12,4 47,4 1,74 9,80 11,54 
Circaea lutetiana . 41,5 13,2 54,7 2,25 11,4 13,65 
Lythrum salicaria . . . 38,0 .| 13,4 51,4 2,12 5,80 7,90 
Impatiens noli tangere 37,4 13,3 50,7 1,53 9,7 11,23 
Ilex aquifolium 12,1 5,7 17,8 0,65 2,94 3,59 
Lamium luteum .... 37,6 13,5 51,1 1,96 10,70 12,66 
Mentha verticillata . . . 30,0 12,8 42,8 1,62 7,70 9,32 
1 } 42,5 16,8 59,3 2,13 12,10 14,23 
Stachys silvatica 36,5 13,7 50,2 1,76 8,50 10,26 
Scrophularia nodosa 33,0 11,2 44,2 1,54 7,85 9,39 
Lactuca muralis 27,5 11,3 38,8 1,57 6,30 7,87 
Prenanthes purpureus 33,8 47,1 1,65 8,80 10,45 


























Die Resultate 
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belle 8. 
In 100 qcm Blattfläche 
| a/b x/c Er a b a+b e | x | x+e 
| 32 7,6 | 22 + — ~ on — Pw 
| 2,5 5,5 | 21 us — ose at on 
| 31 7,9 1,3 _ _ _ _ — _ 
| 3,4 3,1 3,7 er _ — _ _ nl 
2,9 68 | 2,3 _ — — — = one 
3,2 2,8 4,0 _ => — ae _ oo 
| 29 4,0 | 3,0 4,26 | 1,50 | 5,76 | 0,23 | 0,95 1,18 
Fr = 46 | 2,5 3,10 | 1,00 | 4,10 | 0,18 | 0,82 1, 
| 3,0 5,2 | 24 — _ te — _ _ 
| 30 56 | 32 u _ a _ _ — 
| 31 4,6 | 3,0 3,30 | 1,06 | 4,36 | 0,16 | 0,72 | -0,88 
| 3,3 45 | 29 5,50 | 1,64 | 7,14 | 0,27 | 1,25 1,52 
| 28 5,1 | 26 3,20 | 1,04 | 4,24 | 0,16 | 0,85 1,01 
| 3,4 5,1 | 2,5 4,00 | 1,13 | 5,13 | 0,21 | 1,07 1,28 


auf das Frisch- und Trockengewicht und auf die Blattfläche bezogen 
wurden, entnehmen. Wichtiger als die Mittelwerte scheinen uns hier im 
Zusammenhang unserer Abhandlung die Schwankungen der 4 Farbkom- 
ponenten zu sein. Wenn wir gemäB der Definition von WILLSTATTER und 
Srorz (1918, S. 48) der Assimilationszahl — a (8) 
in der Analyse der Photosynthese Bedeutung beilegen, so ist die Kennt- 
nis der Schwankung der Chlorophylimengen für die Pflanzen verschie- 
dener Lichtfelder von entscheidender Bedeutung. Wenn die Karotinoide 



































belle 9. 
In 100 gem Blattfläche 
a+b | 

a/b x/c =e a b +} a+b c x x+c 
2,9 7,1 2,1 == — — — — — 
3,7 6,7 2,3 — -- u — u 
2,2 8,5 2,7 — = — — — 

2,8 5,4 2,9 — - — u = 
2,3 5,4 2,6 — — — — — = 
2,9 5,8 2,3 3,9 1,3 5,2 0,21 1,20 1,41 
2,5 3,4 4,0 3,8 1,5 5,3 0,19 0,64 0,83 
2,8 5,7 2,5 4,6 1,6 6,2 ,23 1,38 1,61 
3,1 5,1 2,5 4,6 1,5 6,1 0,25 1,28 1,53 
2,7 2,7 4,0 4,0 1,4 5,4 0,22 0,61 0,83 
2,8 6,0 2,8 2,8 1,0 3,8 0,12 0,70 0,82 
2,4 4,5 3,0 3,7 1,5 5,2 0,17 0,77 0,94 
2,8 5,4 2,5 3,9 1,4 5,3 0,20 1,10 1,30 
2,3 4,8 2,8 3,2 1,4 4,6 0,17 0,82 0,99 
2,5 5,7 2,6 3,2 1,3 4,5 0,16 0,92 1,08 
2,6 4,9 3,0 3,4 1,3 4,7 0,16 0,80 0,96 
2,9 5,1 2,9 3,9 1,3 5,2 0,18 0,95 1,23 
2,4 4,0 3,0 3,1 1,3 4,4 0,17 0,71 0,88 
2,5 5,3 2,8 2,8 Li 3,9 0,13 0,74 0,87 
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Tabelle 10. 


















































In 10 g Frischgewicht 
a b a+b c x |x+c| a/b ze [+ 
| 
Potamogeton fluitans . .| 19,9 | 9,65 | 29,55 | 0,95 | 3,42 | 4,37 | 2,0 | 3,6 | 4,2 
Zostera marina . . . . . 7,5 | 3,50 | 11,00 | 0,34 | 1,93 | 2,27 | 2,1 | 5,7 | 3,0 
Helodea canadensis . 5,1 | 2,63 | 7,73 | 0,38 | 2,15 | 2,53 | 1,9 | 5,7 | 1,9 
Stratiotes aloides . . 3,2 | 1,34] 4,54 | 0,16 | 1,01 | 1,17 | 2,4 | 6,3 | 2,4 
lacustris . . 1,5 | 0,75| 2,25 | 0,08 | 0,70 | 0,78 | 2,0 | 8,7 | 1,8 
yllum demersum 5,5 | 1,86 | 7,36 | 0,36 | 0,92 1,28 | 2,9 | 2,5 | 3,5 
Myriophyllum spicatum 15,4 | 5,58 | 20,98 | 0,75 | 3,28 | 4,03 | 2,8 | 4,4 | 3,2 
Ta- 
In 10 g Frischgewicht 
a b a+b e x | xte | 
Azolla Caroliniana . . . 2,86 0,67 3,53 0,18 2,90 3,08 
Potamogeton fluitans . . | 12,90 2,50 15,40 0,44 5,10 5,54 
Scirpus lacustris . . . . | 12,5 3,22 15,72 0,66 2,90 3,56 
Nymphaea alba . 23,0 | 5,15 | 28,15 | 1,04 | 3,77 4,81 
Trapa natans . . . . . 13,0 2,50 15,50 0,65 1,90 | 2,55 
Potamogeton fluitans : . 8,7 2,7 11,4 0,49 147 | 1,96 
A distachyum ? 6,0 1,1 7,1 0,32 143 | 1,75 
Nym alba? . . 13,2 3,5 16,7 0,69 3,02 3,71 
Trapa natans?. . . .. . 3,9 19,9 | 0,70 3,65 4,35 

















sich an der Assimilation beteiligen, gilt mutatis mutandis für diese das- 
selbe. Bei der Auswertung der Schwankungen, der in Tabelle 7—11 an- 
gegebenen Farbstoffmengen ergeben sich die in Tabelle 12 dargestellten 
Unterschiede. Die Zahlen bedeuten den Quotienten 2*imale Pigmentmenge 

minimale Pigmentmenge 
bezogen auf das Frischgewicht. Die Daten der Tabelle 13 sind in Ta- 
belle 12 bereits mit einbezogen. Die Tabelle 12 verrät eine auffallende 
Abhängigkeit des gebildeten Quotienten vom Lichtfelde. Da alle Pflan- 
zen in voll turgeszentem Zustand untersucht wurden, können die Frisch- 
gewichte als einigermaßen vergleichbar gelten. Von der Betrachtung 
ausgeschlossen haben wir lediglich einige spezielle Fälle, wie etwa die 
Sukkulente Sedum, die stark ausgetrockneten Moose der Sandhäuser 
Dünenflora usw. 

Die Sonnenpflanzen der Sandhäuser Dünen und die Sonnenfarne 
haben wesentlich kleinere Schwankungen der Quotienten (Chlorophylle 
und Karotinoide) als die Blau- und besonders die Grünschattenpflanzen. 
Bei den Wasserpflanzen erkennen wir dieselbe Gesetzmäßigkeit: Die 
Emersen (Sonnenpflanzen) haben niedrigere Quotienten als die Sub- 
mersen (Schattenpflanzen). 





1 Rhodoxanthin enthaltend. — ? Anthocyan enthaltend. 
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Dies ist der Tatsachenverhalt. Welche Bedeutung ist ihm zu geben ? 
Mir scheint daraus die Folgerung berechtigt, daß die Schwachlicht- 
Pflanzen eine größere Regulationsfähigkeit in der Pigmentausbildung 
besitzen als die Starklicht-Pflanzen. Freilich könnte durch die ver- 
schiedene Abstufung des geschwächten Lichtes schattiger Standorte 
die größere Variationsbreite des Pigmentgehaltes bedingt sein. Wenn 
man aber bedenkt, daß bei den Pflanzen der verschiedenen Licht- 
felder mehr oder weniger häufige Transgressionen des Pigmentgehaltes 
auftreten, so wird man diesen Einwand nicht aufrecht erhalten. 
Der maximale Lichtgenuß des Sonnenstandortes wird jeder Pflanzenart 






































belle 11. 
In 100 qcm Blattfläche 
a/b x/c = - > a b a+b c x x+ec 
4,3 16,4 0,7 — d— mms és = 
5,1 11,5 1,7 4,7 0,91 5,61 0,16 1,85 2,01 
3,9 4,4 2,7 — — — — = = 
4,5 3,6 3,6 7,8 1,76 9,56 0,36 1,30 1,66 
5,2 2,9 3,7 3,6 0,70 4,30 0,18 0,52 0,70 
3,2 3,0 3,6 2,2 0,70 2,90 0,13 0,38 0,51 
5,5 4,5 2,5 2,4 0,44 2,84 0,12 0,57 0,69 
3,8 4,6 2,8 4,4 1,16 5,60 0,22 1,00 1,22 
4,1 5,2 2,8 5,7 1,40 7,10 0,25 1,30 1,55 





die Möglichkeit geben, ihren maximalen Chlorophyllgehalt oder, wenn 
man so will, den optimalen auszubilden, so daß der Quotient nicht so 
sehr von 1 abweichen kann wie bei den Schattenpflanzen, die unter 
Umständen mit einer Änderung des Pigmentgehaltes sich auf das ge- 
schwächte und qualitativ veränderte Licht einstellen. So könnten die 
stark von 1 abweichenden Quotienten gedeutet werden. Wenn die 


Tabelle 12. 


pee Zn bezogen auf das Frischgewicht der 


Minimaler Wert 





























Chlorophylle Karotinoide 

a b |a+b ce x |x+e 
Dünenpflanzen . . . . [1,88] 2,17| 2,15 |2,00|2,73| 2,22 | Ohne Moose und Sedum 
Sonnenfarne . . . . . 1,46 | 1,35] 1,42 | 1,55} 2, 2,20 
Blauschattenpflanzen . |3,10| 3,08] 3,10 | 3,05 | 2,76 | 3,55 Ohne Lemna 
Blauschattenfarne . . | 2,94| 2,72] 2,90 | 2,37 | 2,28 | 2,55 
Grünschattenpflanzen . | 4,90 | 3,53} 4,00 | 4,48 4,10 | 4,04 
Grünschattenfarne . . | 3,00] 2,75] 2,95 | 2,37 | 2,37 | 2,25 
Submerse ...... 3,90 | 7,20} 6,50 | 6,00 13,70 | 3,74 Ohne Scirpus 
m 1,84 | 2,06| 1,82 | 2,35 | 2,68 | 2,18 | Ohne Azolla und antho- 

cyanhaltige Pflanzen 





Planta Bd. 26. 38 
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Auffassung nicht richtig ist, daß die einzelnen Pflanzenarten ihre ein- 
zelnen Farbkomponenten in verschiedenen Lichtfeldern verändern und 
einstellen können, so läßt sich der Befund der Tabelle 12 nur so deuten, 
daß im Schattenlicht Arten mit außerordentlich verschiedenem Pig- 
mentgehalt leben können, während im Sonnenlicht sich nur Arten mit 
wenig verschiedenem Pigmentgehalt vergesellschaften können. 


Uber die Komponentenverhältnisse a/b, x/c und e+} haben Sey- 


BOLD und EGLE (1937) bereits summarisch berichtet. Die Tabellen 
7—11 werden für eine Reihe physiologischer Fragen verwendet werden 
können, weshalb sie nun im einzelnen noch mitgeteilt seien. Auf eine 
erneute Zusammenfassung unter anderen Gesichtspunkten wollen wir 
verzichten, da jede Fragestellung, die mit dem Komponentenverhältnis 
zu tun hat, eine besondere Zusammenstellung der Werte verlangen wird. 

In der genannten Arbeit ist kurz auf einen Zusammenhang hin- 
gewiesen, der zwischen den Quotienten a/b und x/c zu bestehen scheint. 
Bei den Mittelwerten der Quotienten a/b und x/c von Pflanzen ver- 
schiedener Lichtfelder hat sich ergeben, daß einer Abnahme des Quo- 
tienten a/b eine Zunahme des Quotienten x/c entspricht. Wenn wir 
die Einzelwerte der Tabelle 7—11 daraufhin prüfen, so kann man sehen, 
daß dies in sehr vielen Fällen zutrifft; sonst käme ja in den Mittel- 
werten die aufgefundene Gesetzmäßigkeit nicht zum Ausdruck. Worauf 
die nicht seltenen Ausnahmen zurückzuführen sind, muß zunächst noch 
dahingestellt bleiben. 





3. Chlorophylle und Karotinoide bei Farnen verschiedener Lichtfelder. 


Die vergleichend-physiologischen Untersuchungen, die ORTH (1937) 
im Heidelberger Botanischen Institut ausgeführt hat, wobei sich bei 
der Farnsporenkeimung eindeutige Beziehungen zu verschiedenen Licht- 
feldern ergaben, legten den Gedanken einer vergleichenden Pigment- 
analyse von Farnen verschiedener Standorte nahe. War es leicht, bei 
den Farnen Arten, die an Blau- und Grünschattenstandorten wuchsen, 
aufzufinden, so war die Auswahl ausgesprochener Sonnenpflanzen bei 
den Farnen sehr beschränkt. Außer Pteridium aquilinum, das in der 
Umgebung Heidelbergs an vielen Stellen in praller Sonne wächst, konnte 
ich nur noch Aspidium euspinulosum var. dilatatum und vereinzelt 
Polypodium vulgare, das fast ausschließlich als Blauschattenpflanze an- 
zutreffen ist, als Sonnenpflanzen zur Analyse einsammeln. In der Ta- 
belle 13 sind die auf das Frischgewicht bezogenen Analysenergebnisse 
zusammengestellt. Die Beziehung der Pigmente auf die Blattfläche ist 
bei den Farnen nicht gut möglich. Wenn wir die Einzel- und die Mittel- 
werte der Tabelle 13 betrachten, so können wir sehen: 

1. Das Gesamtchlorophyll und die Karotinoide steigen von den 
Sonnen- über die Blauschatten- zu den Grünschattenpflanzen an. Was 
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wir auf S. 566 aus der Tabelle 6 ableiten konnten, bestätigt sich hier 
im speziellen Fall aufs neue. 

2. Die Quotienten a/b fallen von den Sonnen- über die Blauschatten- 
zu den Grünschattenpflanzen von 4,05 auf 2,41, während die Quo- 


tienten x/c bei den Schattenpflanzen höher als bei den Sonnenpflanzen 


2 u zeigt bei den einzelnen Standorttypen 


nur unwesentliche Differenzen. 

Mit dem speziellen Fall der Farne verschiedener Lichtfelder läßt 
sich die unlängst von SEYBoLD und EGLE (1937) abgeleitete Beziehung 
erhärten. 





liegen. Der Quotient 




































































Tabelle 13. 
In 10 g Frischgewicht 
a b ja+b/ c x x+cl|alb ze +? 
Sonnenpflanzen. 
Pteridium aquilinum . . . | 25,0| 6,1| 31,1|1,37| 7,35| 8,7214,215,3| 2,2 
Aspid. euspinul. var. dilat. | 25,3 6,1 | 31,4 | 0,98) 5,41] 6,39 | 4,1 | 5,4| 3,0 
Polypodium vulgare . . . 117,4] 4,5 | 21,9 | 0,88] 3,10 3,98 3,8 | 3,5 | 3,4 
Mittelwerte 28,0 6,35 | 4,0 | 4,7 | 2,9 
Blauschatten pfl 
Athyrium filix femina . . | 32,0 | 10,0 | 42,0 | 1,39| 8,70 | 10,09 | 3,21 6,2) 2,6 
Aspidium Robert. . . . . 12,4| 4,4 | 16,8) 0,80} 5,00! 5,80 | 2,8 | 6,3! 1,8 
Asplenium ruta muraria . | 18,8| 7,8 | 26,6 | 1,06| 6,00| 7,06 | 2,4 | 5,7 | 2,3 
Asplenium trichomanes . . | 36,5 | 12,1 | 48,6 | 1,90 | 10,70 | 12,60 | 3,0 | 6,1 | 2,3 
Blechnum spicant . . . . |16,5| 6,0] 22,5 | 0,88! 4,70| 6,58 | 2,7 | 5,3 | 2,5 
Polypodium vulgare . . . | 21,5] 6,4 | 27,9] 1,00) 5,58 | 6,58 | 3,2 | 5,2 | 2,6 
Mittelwerte 30,8 8,00 | 2,9 | 5,8 | 2,4 
ER aquilinum . . 120,0! 8,9 | 28,9 | 0,91 | 6, 7,36 | 2,21 7,1 | 2,4 
. euspinul. var. dilat. | 27,5 | 10,2 | 37,7 | 1,27 | 6,90! 8,17 | 2,7 | 5,4 | 2,8 
pren filix mas. . . . | 29,1 | 11,3 | 40,4] 1,36| 5,45| 6,81 | 2,5 | 4,0 | 3,6 
Aspidium phegopteris. . . | 43,0 | 17,5 | 60,5 | 1,94| 8,30 | 10,24 | 2,5 | 4,4 | 3,7 
Athyrium filix femina . . | 26,5 | 11,2 37,7 1,42 | 9,70 | 11,12 | 2,4 6,8 | 2,1 
Blechnum spicant . . 114,3 | 6,4 | 20,7 | 0,82 | 4,10 | 4,92 | 2,2 | 5,0 | 2,6 
Mittelwerte 37,8 8,15 | 2,4 | 5,5 | 2,8 

















4. Die Ausbildung der grünen und gelben Blattpigmente in anthocyan- 
führenden Blättern. 

Die Analyse der 4 Farbstoffkomponenten von anthocyanführenden 
Blättern schien besonders verlockend, vor allem wenn vergleichsweise 
die grüne Stammform mit untersucht werden konnte. Die auf das 
Frischgewicht und auf die Blattfläche bezogenen Pigmentmengen sind 
in Tabelle 14 zusammengestellt. In der Tabelle 11 sind bereits einige 
anthocyanführende emerse Wasserpflanzen angegeben worden, die wir in 
unsere Betrachtung mit einbeziehen: können. 

38* 
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Ta- 
In 10g Frischgewicht 
a b a+b ce | x x+e 
Fagus 
Ni Sonnenblätter . . . 36,5 9,8 46,3 1,86 2,71 4,57 
Schattenblätter . . 42,4 14,2 56,6 0,58 4,08 4,66 
al Sonnenblätter . . . 27,9 4,8 32,7 1,64 3,06 4,64 
Schattenblätter . . 26,4 6,4 32,8 1,01 4,03 5,04 
Corylus 
N { Sonnenblätter . . . 30,0 8,5 38,5 1,64 7,16 8,80 
Schattenblätter . . 50,7 20,1 70,8 2,46 8,40 10,86 
A { Sonnenblätter . . . 22,6 4,1 26,7 1,01 1,77 2,78 
Schattenblätter . . 25,8 7,3 33,1 1,23 2,92 4,15 
Prunus 
A { Sonnenblätter 19,9 3,6 23,5 0,86 3,12 3,98 
Schattenblätter 23,5 5,9 29,4 1,07 4,05 5,12 
Acer 
A Sonnenblätter . . . . | 7,8 | 17 | 95 | 0,65 | 1,72 | 2,37 | 


Bei Fagus und Corylus erweisen sich die anthocyanfiihrenden Blatter 
als chlorophyllärmer als die vergleichbaren normal grünen Blätter. 
Prunus Pisardii und vornehmlich Acer palmatum haben desgleichen 
wenig Chlorophyll. Nymphaea alba (Tabelle 11) verhält sich ebenso, 
während bei Trapa natans die Verhältnisse umgekehrt liegen. Bei der 
Bezugseinheit der Blattfläche tritt diese Beziehung nicht mehr so klar 
in Erscheinung, wie eine solche bei den Karotinoiden kaum herauszu- 
lesen ist. Wenn wir die Quotienten a/b von anthocyanführenden mit 
denen normal grüner Blätter vergleichen, so können wir bei Fagus und 
Corylus sehen, daß die anthocyanführenden Blätter höhere Quotienten 
als die vergleichbaren normalen Blätter besitzen. Diese Beziehung er- 
gibt sich bei den emersen Wasserpflanzen nicht, was wohl daran liegt, 
daß diese als Sonnenpflanzen schon recht hohe Quotienten haben. Bei 
den Karotinoid-Quotienten können wir auf Grund des vorliegenden 
Zahlenmaterials ebensowenig eine eindeutige Unterscheidung zwischen 
anthocyanführenden und normal grünen Blättern auffinden wie bei den 


+ a+b 
Quotienten +7 


Wenn man das Anthocyan als Lichtfilter für die Chloroplasten im 
Mesophyll ansehen will, so könnte man sagen, daß die Verminderung 
der grünen Strahlen durch das Anthocyan eine relative Vermehrung 
von Chlorophyll a bzw. eine relative Verminderung von Chlorophyll b 
nach sich zége. Nun sind die Absorptionskurven der Anthocyane je 





1 N: Normale grüne Blätter; A: Amthocyanführende Blätter. 
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belle 14. 
In 100 gem Blattfläche 
| a/b x/c = a b a+b ce x x+e 
3,7 1,5 6,2 4,9 1,3 6,2 0,25 0,36 0,61 
3,0 7,1 7,4 3,2 1,1 4,3 0,04 0,31 0,35 
5,8 1,8 4,4 4,3 0,74 5,04 0,25 0,46 0,71 
4,0 4,0 4,0 4,2 1,02 5,22 0,16 0,64 0,80 
avellana. 
3,6 4,1 2,7 4,8 1,4 6,2 0,26 1,16 1,42 
2,5 3,4 4,3 3,8 1,5 5,3 0,18 0,64 0,82 
5,5 1,7 5,9 3,3 0,6 3,9 0,15 0,60 0,75 
3,6 2,4 4,9 2,7 0,76 3,46 0,13 0,34 0,47 
Pisardii. 
5,5 3,6 3,6 3,6 0,66 4,26 0,16 0,57 0,73 
4,0 3,8 3,5 3,2 0,80 4,00 0,14 0,55 0,69 
palmatum. 


| 46 | 25 | 25 | 13 | 028 | 1,58 | 0,11 | 0,28 | 0,39 


nach der Wasserstoffionenkonzentration sehr verschieden (vgl. KLEINs 
Handbuch III, 2, 8.941), so daß ein einheitlicher Befund einer bestimmten 
Quotientenerhöhung nicht zu erwarten ist. 


5. Der Abbau der Blattpigmente bei der herbstlichen Verfärbung der Blätter. 

SEYBOLD und EGLE (1937) haben vor kurzem wahrscheinlich ge- 
macht, daß bei der Bildung der Blattpigmente der Zeitfaktor eine be- 
deutende Rolle spielt. Es ist nun interessant, die absoluten Pigment- 
mengen und damit auch die Verhältniszahlen sowohl der grünen wie 
auch der gelben Pigmentkomponenten über eine ganze Wachstums- 
periode, vornehmlich bei sommergrünen Gewächsen, zu verfolgen. 
Tabelle 15 gibt für 3 Arten die Farbstoffmengen während der herbst- 
lichen Verfärbung der Blätter an. Die Verhältnisse bei der Farbstoff- 
bildung während der Laubentfaltung im Frühjahr sind bis jetzt noch 
nicht genügend untersucht worden. 

Bei der ersten Untersuchung dieser 3 Pflanzen (13. 9.) waren die 
Blätter bereits gelb verfärbt. Die Untersuchungen wurden solange 
fortgesetzt, bis man an den Blättern äußerlich kein Chlorophyll mehr 
feststellen konnte, was bei den 3 untersuchten Arten bereits am 23. 9. 
der Fall war. Betrachten wir die in Tabelle 15 auf das Frischgewicht 
und auf die Blattfläche bezogenen Analysenergebnisse, so können wir 
erkennen, daß innerhalb von 10 Tagen der Anteil der grünen Pigmente 
wesentlich stärker vermindert wurde als der der gelben. Dies spricht sich 


at? aus. WILLSTATTER und STOLL 





in der Verringerung des Quotienten 
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Ta- 
In 10 g Frischgewicht 
Zeit 
b a+b c x x+e 
du 13.10. | 45,0 | 10,8 55,8 2,20 7,70 9,90 
, 20.10. | 14,2 3,58 | 17,78 | 1,13 4,85 5,98 
platanoides || 33. 10. 7,7 2,00 9,70 | 0,62 3,32 3,94 
F 12.10. | 19,2 4,20 | 23,40 | 1,25 6,70 7,95 
siloetion 18. 10. 9,7 2,05 | 11,75 1,36 4,20 5,56 
23. 10. 4,2 1,08 5,28 | 1,30 3,18 4,48 
13.10. | 16,0 5,00 | 21,00 | 0,82 4,60 5,42 
ae 18.10. | 75 | 198 | 948 | 032 | 298 | 330 
23. 10. 3,6 1,14 4,74 | 0,23 2,66 2,89 





(1918) haben dasselbe gefunden; ebenso RupoLrH (1934). Ein bevor- 
zugter Abbau der einen oder anderen Chlorophylikomponente ist bei 
den 3 Arten der Tabelle 15 nicht zu erkennen. Dies Ergebnis scheint 
mir auch aus der Tabelle 5 der Arbeit von WILLSTATTER und STOLL 
hervorzugehen, da der Quotient a/b mit fortschreitendem Vergilben 
bei den einen Arten steigt und bei den anderen Arten fällt. Auch 
aus den Werten von RupoLpH läßt sich ein stärkerer Abbau von Chloro- 
phyll a gegenüber Chlorophyll b meines Erachtens nicht entnehmen, 
da bei einer Verminderung des Chlorophylls auf etwa !/,, der Quotient a/b 
unwesentlich von dem der normal grünen Blätter abweicht. Der eine 
Wert, der wesentlich kleiner ist, kommt aus sehr geringen, weniger 
genau bestimmbaren Mengen von Chlorophyll a und b zustande. Auch 
die Untersuchungen von SCHARFNAGEL (1931) haben keinen bevor- 
zugten Abbau der einen oder anderen Chlorophylikomponente ergeben. 

Aus der Tabelle 15 läßt sich noch entnehmen, daß der Chlorophyll- 
gehalt, bezogen auf die Blattfläche, im Verlaufe der Vergilbung stärker 
abnimmt als der auf das Frischgewicht bezogene. Daraus ist zu folgern, 
daß der Wassergehalt der Blätter während der herbstlichen Verfärbung 
abnimmt. 

Nicht unerwähnt sei, daß größte Sorgfalt darauf verwendet wurde, 
daß die nicht karotinoidartigen, wasserlöslichen gelben Farbstoffe der 
herbstlich gefärbten Blätter von den Karotinoiden getrennt wurden. 
Technisch läßt sich dies leicht durchführen, indem man die Karotinoide 
aus alkoholischer Lösung in Äther überführt, wobei diese Stoffe in stark 
wasserhaltigem Alkohol zurückbleiben. 


6. Die Quotienten der grünen und gelben Pigmente in einem Sonderfall. 

In einem etwa lm tiefen, ausgemauerten, quadratischen Becken 
wuchsen an den Vertikalwänden dichte Rasen von Spirogyra lutetiana. 
Von der Südseite sind ,,Sonnenalgen“ von einer Tiefe von 5 em und 
60 cm getrennt eingesammelt und analysiert worden. Von der gegen- 
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belle 15. 
In 100 qcm Blattfläche 
a/b x/e = + a b a+b ce x x+ec 
4,1 5,5 3,5 6,92 1,66 8,58 0,34 1,53 1,87 
4,0 4,3 1,9 1,33 0,34 1,67 0,11 0,46 0,57 
3,9 5,3 1,5 0,76 0,19 0,95 0,06 0,33 0,39 
4,5 5,3 1,8 2,7 0,60 3,30 0,18 1,45 1,63 
4,7 3,1 1,3 1,43 0,30 1,73 0,20 0,61 0,81 
4,0 2,4 0,7 0,46 0,12 0,58 0,14 0,35 0,49 
3,2 5,6 3,9 2,5 0,78 3,28 0,13 0,97 1,10 
3,8 9,2 1,8 1,15 0,31 1,46 0,05 0,46 0,51 
3,2 11,6 1,6 0,56 0,18 0,74 0,035 | 0,41 0,44 





überliegenden Beckenseite haben wir aus ebensolchen Tiefen ,,Blau- 
schattenalgen‘‘ verarbeitet. Die Verhältniszahlen der Farbstoffkompo- 
nenten sind aus Tabelle 16 ersichtlich. Das Ergebnis steht mit unseren 
bisherigen Befunden in Einklang: Die ,,Sonnenalge‘ hat den höchsten 
Quotienten a/b, die tiefwachsende „Blauschattenalge‘‘ den niedrigsten. 
Bei den Karotinoiden finden sich dagegen nicht die Verhältnisse, die 
wir meist gefunden haben, daß nämlich dem höheren Wert des Que- 
tienten a/b der niedrigere Wert des Quotienten x/c zugeordnet ist. Das 
Ergebnis, daß die ,,Sonnenalgen“ den höheren Quotienten a/b haben, 
berechtigt uns zu der Auffassung, daß nicht nur die höheren Pflanzen, 
sondern auch niedere in der Ausbildung der Farbstoffkomponenten eine 
Abhängigkeit zum Lichtfeld zeigen. 

















Tabelle 16. 
alb x/c nt 
Sonnenseite oben (5 em tief) . . . . . . . . 4,14 8,6 1,86 
Sonnenseite unten (60cm tief) . . . . . . . 3,27 5,8 2,66 
Blauschattenseite oben (5 cm tief) . . . . . 3,27 7,9 1,89 
Blauschattenseite unten (60 cm tief) . . . . 2,88 5,6 2,83 


IV. Die selektive Absorption der vier Blattfarbstoffe. 

Die quantitativen Unterschiede der Pigmentmengen mit der ver- 
schiedenen selektiven Absorption ihrer 4 Farbkomponenten erfordern 
optische Messungen der Lichtabsorption in den einzelnen Spektral- 
bezirken. Da uns keine Blätter zur Verfügung stehen, die nur eine 
Farbkomponente ausgebildet haben, bleibt uns zunächst nichts anderes 
übrig, als mit reinen Farbstofflösungen die optischen Messungen durch- 
zuführen. Wir sind uns vollkommen im klaren darüber, daß die Be- 
funde dieser Messungen nur bedingt auf die Pigmentabsorption im 
lebenden Blatt übertragen werden dürfen. Bei diesem liegen die 
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optischen Verhältnisse ungleich verwickelter, und ein optischer Nachweis 
der verschiedenen Strahlungsabsorption bei 2 Blättern, von denen das 
eine einen hohen, das andere einen niedrigen Quotienten a/b hat, ist 
kaum möglich. Mag er in speziellen Fällen gelingen, bei der Mehrzahl 
der Blätter sind die Ergebnisse wenig sicher. Worauf dies zurückzu- 
führen ist, soll hier im einzelnen nicht besprochen werden; die Fach- 
literatur vermag jedermann davon zu unterrichten. 

Aus den molekularen Extinktionskoeffizienten der Chlorophylle, die 
WINTERSTEIN (KLEINs Handbuch) und RupoLrH (1934) ermittelten, 
läßt sich die selektive Absorption der beiden grünen Komponenten 
besser erkennen als aus den Absorptionsspektren, die uns wohl zeigen, 
daß einige Bänder der Komponente a zwischen denen der Komponente b 
liegen. Daß eine Lösung von Chlorophyll b für unser Auge eine stärkere 
Extinktion hat als eine äquimolekulare Lösung der Komponente a, ist 
jedem, der mit Chlorophyllanalysen zu tun hat, bekannt. Aus diesem 
Verhalten ergibt sich die Frage, ob und unter welchen Umständen die 
Ausbildung der einen oder anderen grünen Komponente eine erhöhte 
Lichtabsorption bzw. einen bevorzugten Strahlungsgewinn für das 
Blatt einbringt. Nehmen wir an, daß die Pflanze mit den Magnesium- 
molekülen sparsam umgehen muß und nicht beliebig viel Chlorophyll a 
und b bilden kann, so wird es sehr darauf ankommen, mit welcher Chloro- 
phylikomponente sie den größten Lichtgewinn erreicht. Um diesem 
Gedanken Richtigkeit zu verleihen, sind wir davon ausgegangen, daß 
wir die Absorptionskurven verschieden konzentrierter Farblösungen von 
Chlorophyll a und b und deren Gemische ermittelten. Dazu dienten 
uns das PuLrkıcH-Photometer und die von SEYBOLD (1934) konstru- 
ierte Selenzellen-Apparatur. Die Absorption ist in Prozenten des ein- 
fallenden Lichtes für die einzelnen Lichtfilter angegeben. Die Kurven 
sind in einzelne Spektralbezirke von 50 zu 50 zu unterteilt worden. 

In der Abb. 14 sind die Absorptionskurven von Chlorophyll a und b 
eingezeichnet, und die nach dem eben erwähnten Verfahren ermittelten 
Werte sind in Tabelle 17 quantitativ ausgewertet. Ehe wir zur Be- 
sprechung der Tabelle 17 und der Betrachtung der Kurven übergehen, 
müssen wir noch erwähnen, daß infolge der relativ großen Filterbreite 
in unserer Meßapparatur das LAmBERT-BEERsche Gesetz nicht voll 
eingehalten ist. Bei der ersten skizzenhaften Betrachtung — mehr 
kann und will die folgende Erörterung nicht sein — fallen diese Fehler 
nicht ins Gewicht. 

Betrachten wir die Tabelle 17, so können wir erkennen, daß die 
2 mg-Chlorophyll-b-Lösung annähernd dieselbe Gesamtabsorption hat 
wie die 5 mg- -Chlorophyll-a- Lösung. Die Lösungen von Chlorophyll b 1 
und 0,5 mg haben eine annähernd so starke Gesamtabsorption wie die 
Lösungen der Komponente a von 2 bzw. 1 mg. Demnach könnten 
wir auch sagen, daß das Chlorophyll b eine größere Lichtabsorption 
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bei gleicher Konzéntration hat als die Komponente a. Sind die Unter- 
schiede bei der Gesamtabsorption schon beträchtlich, so treten solche 
in verschiedenen Spektralbezirken noch deutlicher in Erscheinung, wobei 
freilich in manchen Bereichen Chlorophyll a stärker als Chlorophyll b 
absorbiert (z. B. im Bereich 700—650 yu). Erwähnt muß noch werden, 
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Abb. 14. Absorptionskurven der Chlorophylle a und b bei verschiedener Konzentration 
Die Indices bedeuten die Anzahl der mg in 100 ccm Äther. 
daß die Farbstofflösungen zur Messung der Absorption in 1 em dicke 
Glasküvetten gebracht wurden. 
Im allgemeinen führen die Assimilationsorgane beide Chlorophyll- 
komponenten, und nur in wenigen Fällen (z. B. Neottia nidus avis) ist 
Tabelle 17. 
va bis|700 bis|650 bis|600 bis|550 bis|500 bis|450 bis 





750 
430 aul|700 we | 650 au | 600 we) 550 we} 500 wu) 450 we) 430 vu 
% % % % % % % % 























10 mg/100 ccm Äther 74 16 77 96 91 76 76 97 
5 mg/100 ccm Ather 63 12 73 91 76 57 58 90 
2 mg/100 ccm Äther 43 10 | 63 | 65 | 43 30 | 33 75 
1 mg/100 com Äther 32 8 55 | 5] 32 20 | 21 65 




















2 mg/100 ccm Äther 57 12 54 | 65 | 56 53 | 34 | 98 
1 mg/100 ccm Äther 40 7 38 41 34 32 70 91 
0,5 mg/100 cem Äther 27 4 23 | 26 19 18 | 55 77 
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Chlorophyll a ausschließlich oder nahezu allein vorhanden (vgl. Sey- 
BOLD und EcLe, 1937). In diesen Fällen können die Absorptionszahlen 
der verschiedenen Konzentrationen in Abhängigkeit vom Lichtfeld Be- 
deutung haben. 

Das wechselnde Komponentenverhältnis der beiden Chlorophylle 
bei konstanter Konzentration des Gesamtchlorophylls muß uns aber 
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Abb. 15. Absorptionskurven von Chlorophyligemischen a + 6 = 6mg in 100 ccm Ather 





bei wechselndem Komp tenverhältnis. 


besonders interessieren, da die Tabellen 7—11 so außerordentlich ver- 
schiedene Quotienten a/b ergeben haben. Bei unseren Messungen, die 
in Abb. 15 und Tabelle 18 wiedergegeben sind, haben wir die Summe 
der Chlorophylle a + b stets = 6mg in 100 cem Benzol gewählt (die 
Messung mit Äther als Lösungsmittel wurde mit ähnlichem Ergebnis 
wiederholt). Das Verhältnis wurde variiert wie Tabelle 18 zeigt von 
Chlorophyll a:b = 5:1, 3:1, 2:1 und 1:2. 


Tabelle 18. 























710 bis | 710 bis | 650 bis | 600 bis | 550 bis | 500 bis | 450 bis | 400 bis 
Chlorophyll | 365 wu || 650 uu | 600 mu | 550 uu | 500 yu | 450 mu | 400 wu | 365 uu 

% % % % % % % % 
5,0+ 1,0 |48 100/39 100|48 100|26 100\23 100|46 100|83 100| 86 100 
4,5+ 1,5 |50 104137 96145 94|28 108|30 130|54 118|83 100| 86 100 
4,0+ 2,0 |56 1171143 111156 117|34 131|33 143160 130/91 110) 90 105 
2,0+4,0 |61 127||44 113|64 133|41 158136 156|66 143|95 114| 92 107 
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In der Gesamtabsorption ergeben sich groBe Unterschiede, des- 
gleichen kann man in den einzelnen Spektralbezirken je nach dem 
Komponentenverhältnis recht erhebliche Differenzen der Lichtabsorption 
feststellen. Im allgemeinen bringt die Zunahme von Chlorophyll b 
einen erhéhten Lichtgewinn ein; nur in Rot-Orange kann unter Um- 
ständen mit Zunahme von b eine kleine Senkung der Lichtabsorption 
eintreten. Im übrigen spricht die Tabelle 18 für sich. Das Chlorophyll b 
absorbiert die Strahlen der mittleren Spektralbezirke wesentlich besser 
als das Chlorophyll a, so daß z. B. bei dem Verhältnis a:b = 1:2 die Ab- 
sorption im Grün ym etwa 50% gegenüber einem Komponentenverhält- 
nis a:b = 5:1 ansteigt. 

Der Deutung, daß das Chlorophyll b ein ,,Schwachlicht-Farbstoff 
und zugleich ‚ein grünes Licht absorbierendes Pigment“ ist, steht nun 
nichts mehr im Wege. Wenn Grünschatten- und submerse Pflanzen 
auf Grund unserer Messungen niedere Quotienten a/b, also einen relativen 
Reichtum an der Komponente b besitzen, so kann man darin eine Adap- 
tation an eine günstige Lichtausnutzung erkennen. Ob mehr die Strah- 
lungsintensität oder die qualitative Zusammensetzung des grünen Schatten- 
bzw. Unterwasserlichtes die Ausbildung von Chlorophyll b begünstigt, muß 
noch dahingestellt bleiben. Wie groß die ,,bessere“ Lichtabsorption in 
den einzelnen Spektralgebieten durch Verschiebung des Komponenten- 
verhältnisses a/b ist, vermag die Tabelle 18 und die Abb. 15 zu zeigen. 

Bei den Karotinoiden (Karotin 8 und Xanthophyll) sind die Ab- 
sorptionskurven nicht so sehr verschieden, um mit unseren Photometern 
deutlich meßbar zu sein. Aus diesem Grunde sei hier auf die Wieder- 
gabe der nicht ganz sicheren Messungen verzichtet. 


SehluBbetrachtung und Zusammenfassung. 

Die Untersuchungen über das Lichtfeld besonderer Pflanzenstandorte 
haben recht beträchtliche quantitative und qualitative Unterschiede 
ergeben. Während der Laubentfaltung geht einer Lichtverminderung 
im Waldesinnern eine starke Verschiebung der spektralen Lichtvertei- 
lung parallel. In der Flora des blattlosen Laubwaldes müssen wir Sonnen- 
pflanzen, unter dem Blätterdach der belaubten Bäume dagegen Rot- 
Grünschattenpflanzen sehen. Weisen die sommerlichen Grünschatten- 
pflanzen Chlorophyllquotienten a/b < 3 auf, so konnten wir bei Anemone 
nemorosa und Ficaria verna im Frühjahr Quotienten a/b > 4 feststellen. 




















Die nebenstehenden Werte “ec 
seien hier noch der Ta- ab x/e a 
belle 9 zum Vergleich er- 

à i ü Ficaria verna . . . . 4,4 4,4 2,8 
gänzend hinzugefügt. 4 ARE 28 44 


Die ungünstigen Licht- 
verhältnisse im Nadelwald bestimmen neben edaphischen Faktoren die 
spärliche Bodenvegetation oder deren gänzliches Fehlen. Im Laub- 
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Nadelholzmischwald liegen die Verhältnisse wesentlich günstiger, so 
daß in einem solchen eine gut ausgebildete Bodenflora sich meist zu 
entwickeln vermag. 

In weiteren Untersuchungen ist die räumliche Lichtverteilung auf 
freiem Felde, und besonders das Lichtfeld über der Schneedecke, unter- 
sucht worden, das für die Wintergrünen von großer Bedeutung ist. 
Das Reflexionslicht des Schnees nimmt unter besonderen Umständen 
beträchtliche Werte an und darf ebensowenig vernachlässigt werden 
wie das Reflexionslicht des Wassers, das emersen Wasserpflanzen zu- 
gute kommen kann. Auch hierfür sind weitere Belege erbracht worden. 

Die Erforschung der optischen Eigenschaften der Blätter im kurz- 
welligen Infrarot konnte mittels objektiver Methoden ferner in Angriff 
genommen werden. Dabei stellte sich heraus, daß die Strahlung um 
1000 wuz von den Blättern stark reflektiert und transmittiert wird, eine 
große Absorption also nicht vorhanden ist. Im Mittel können wir die 
Absorption der Strahlen um 1000 u mit 10% der Einfallsstrahlung 
ansetzen. Die Strahlen um 2400 uu werden hingegen zu 60—70% ab- 
sorbiert, während die langwelligen Strahlen > 3000 uy durch den Wasser- 
gehalt der Blätter eine noch stärkere Absorption erfahren. Das Sonnen- 
und diffuse Himmelslicht sind relativ arm an langwelligem Infrarot; 
die kurzwelligen infraroten Strahlen absorbieren die Blätter nur in 
geringem Maße, so daß eine nennenswerte Erwärmung der Blätter 
durch die Strahlen von 750—2000 vu nicht zustande kommt. Dieser 
Befund ist für den Wärmehaushalt der Pflanze von großer Bedeutung. 
Die spektrale Verteilung des Infrarot der einzelnen Strahlungsfelder 
muß durch eine sorgfältige Untersuchung analysiert werden, was in 
erster Linie von der Konstruktion einer geeigneten Apparatur abhängt. 
Wir konnten zunächst nur für das kurzwellige infrarote ‚Licht‘ einige 
Angaben machen. 

Ein inniger Zusammenhang zwischen der Qualität und Quantität 
der Lichtfelder und der Pigmentausbildung der Blätter schien uns von 
vornherein wahrscheinlich. Der größere Pigmentgehalt an Chlorophyll 
und Karotinoiden der Schattenblätter ist durch unsere Analysen sicher- 
gestellt, einerlei welche Bezugsgrößen zugrunde gelegt werden. Die 
Schwankungen des Farbstoffgehaltes bei verschiedenen Arten bestimmter 
Lichtfelder erwiesen sich bei den Schattenpflanzen als wesentlich größer 
als bei den Sonnenpflanzen. Die Deutung dieses Befundes haben wir 
auf §. 571 versucht. 

An einer Reihe von Einzelfällen ließ sich die von SEYBOLD und 
EGze (1937) aufgefundene Beziehung der Quotienten a/b und x/e zu 
Standortlicht erneut feststellen. Zur Erhärtung der Theorie, daß im 
Grünschatten- und Unterwasserlicht eine bevorzugte Bildung von 
Chlorophyll b eine günstigere Lichtabsorption bedingt, habe ich die 
relative Lichtabsorption und ihre verschiedenen Mischungsverhältnisse 
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ermittelt. Chlorophyll b bringt tatsächlich in den mittleren Spektral- 
bezirken eine stärkere Lichtabsorption als Chlorophyll a ein, gleiche 
Konzentration vorausgesetzt. Es hat sich zudem ergeben, daß in grünen 
und blauen Spektralbezirken von Chlorophyll b die halbe Menge der 
Komponente a genügt, um eine gleichstarke Lichtabsorption zu erhalten. 
Im Rot-Orange bringt Chlorophyll a hingegen eine größere Lichtabsorp- 
tion ein. In den verschiedenen Komponentenverhältnissen, wie wir es 
bei den Blättern haben, drückt sich dieses Verhalten natürgemäß eben- 
falls aus. In der Chlorophyllkomponente b können wir demnach ein 
Schwachlichtpigment mit bevorzugter Absorption des Grünschatten- 
und Unterwasserlichtes sehen. Die Analysenergebnisse der Tabellen 
sprechen eindeutig für diese Auffassung. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


UBER EINE MIKROMETHODE ZUR QUANTITATIVEN 
BESTIMMUNG DER WUCHSSTOFFE DER A-GRUPPE. 


Von 
P. Boysen JENSEN. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Februar 1937.) 


Seit der Entdeckung der Wuchsstoffwirkung der B-Indolyl-Essig- 
säure durch Köcı ist die Einwirkung dieser Verbindung auf Zellteilung, 
Organbildung usw. vielfach untersucht worden. Ohne die Tragweite 
der bei diesen Untersuchungen gewonnenen Ergebnisse bestreiten zu 
wollen, ist es doch richtig, hervorzuheben, daß es, um die Bedeutung der 
Wuchsstoffe im lebenden Organismus beleuchten zu können, notwendig 
ist, die Bildung und Verteilung derselben im Organismus quantitativ 
zu verfolgen, weil man erst dann beurteilen kann, ob die bei Zufuhr von 
Wuchsstoffen erhaltenen Wirkungen normale Vorgänge sind, oder ob 
sie vielleicht nur durch ganz unphysiologisch große Dosen hervorgerufen 
werden. Es ist daher notwendig, eine möglichst genaue und einfache 
Methode zur Wuchsstoffbestimmung in Pflanzenteilen zu Verfügung 
zu haben. Seit 15 Jahren wird in dem hiesigen Laboratorium mit quanti- 
tativen Wuchsstoffbestimmungen gearbeitet; die Methode ist allmählich, 
namentlich in den letzten Jahren, verbessert worden, und es soll nun im 
folgenden ihre jetzige Ausführung kurz beschrieben werden. 


1. Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes einer wässerigen Lösung. 


Um Wuchsstoff in einer wässerigen Lösung nachzuweisen, kann 
man diese, wie zuerst von STARK (1921) gezeigt wurde, mit der gleichen 
Menge 3%igem geschmolzenem Agar vermischen. Nach der Erkaltung 
werden Würfelchen herausgeschnitten, die einseitig auf dekapitierte 
Avena-Koleoptilen! gesetzt werden. Falls nun eine passende Wuchs- 
stoffmenge in der Lösung vorhanden ist, entsteht eine Krümmung, 
die von dem Würfelchen weggerichtet ist. Die Methode kann auch zur 
quantitativen Wuchsstoffbestimmung verwendet werden, indem man 
die KriimmungsgréBe bestimmt und eine Einheit des Wuchsstoffes wählt. 

Die Hafersorte, die hier in Kopenhagen benutzt wird, ist im allgemeinen 
Gul Näsgaard, die an Empfindlichkeit dem am häufigsten verwendeten 
Siegeshafer bedeutend überlegen ist. Bei den in dieser Abhandlung 
besprochenen Versuchen mußte jedoch die letztgenannte Hafersorte 
benutzt werden, weil es nicht möglich war, die erstere in genügender 


1 Als Testobjekt für Nachweis und Bestimmung der Wuchsstoffe hat Sép1ne 
(1936) Cephalaria vorgeschlagen; ich habe diese Pflanze noch nicht geprüft. 
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Menge zu beschaffen. Die Kultur der Haferpflanzen ist früher von Boyszx 
JENSEN (1935) ausführlich beschrieben worden; sie findet im Dunkel- 
zimmer bei 21—22° statt. Um hochempfindliche Pflanzen zu erhalten, 
soll der Wassergehalt der Erde nach dem Versuche etwa 25% betragen, 
und die Koleoptile soll sich in ziemlich trockener Luft (mit einem 
Feuchtigkeitsgehalt von 30 bis 40%) entwickeln. Die Koleoptillänge 
der Versuchspflanzen beträgt 18—20 mm. 

Es wird nur einmal dekapitiert; das Primärblatt wird nicht herausge- 
zogen, was bei unserer Kulturmethode nicht möglich und auch nicht 
notwendig ist. Unmittelbar nach der Dekapitierung werden die zu unter- 
suchenden Agarwürfelchen auf der breiten Seite der Koleoptile aufge- 
setzt. Die Pflanzen werden während der Reaktion unter einer Glasstülpe 
in beinahe dampfgesättigter 


Luft bei 21—22° belassen. 
Die Reaktionszeit ist 2!/, bis 
3 Stunden. 
Als Maß der Krümmungs- 
größe dient der d-Wert, die 
Differenz zwischen der kon- (4 


vexen und konkaven Seite in = 1. Schabl ms 

Millimeter gemessen. Nach- radius und der Rémi. EA nat. ae Ge 
dem die Reaktion beendet ist, 

werden die Versuchspflanzen aus der Erde herausgenommen, und man 
bestimmt durch Anlegen der Pflanzen an die in Abb. 1 dargestellte 
Schablone den Krümmungsradius und die Länge > gekrümmten Teiles. 


Hieraus berechnet sich d nach der Gleichung d = — ; t wird als konstant 


(= 1,7 mm) genommen; die zu den RE l- und r-Werten 
gehörigen d-Werte werden in einer Tabelle übersichtlich zusammen- 
gestellt. In jedem Versuch werden 7—12 Pflanzen verwendet, und man 
berechnet den Mittelwert der Krümmungsgröße der einzelnen Pflanzen. 
Die Methode hat einen großen Meßbereich, so daß es möglich ist, 
sowohl ganz schwache als auch starke Krümmungen zu messen. 

Um die Genauigkeit dieser Bestimmung zu untersuchen, hat Frl. 
IncER JuEL (1936), die von einer Standardlösung von B-Indolyl-Essig- 
säure (1:28000000) hervorgerufenen Krümmungsgrößen in einer Reihe 
von Versuchen mit Gul Näsgaard als Testobjekt bestimmt. Im ganzen 
wurden 30 Messungen mit je 12 Pflanzen ausgeführt. In den ersten 11 Ver- 
suchen schwankten die Mittelwerte des einzelnen Versuchs zwischen 
0,68 und 0,91, in den letzten 19 Versuchen zwischen 0,76 und 1,01. In 
der ersten Gruppe ist somit der höchste Wert 33,8% , in der zweiten 35,5% 
größer als der kleinste. 

Es geht aus diesen Versuchen hervor, daß die Schwankungen von 
Tag zu Tag kaum größer sind, als es aus den unvermeidlichen Versuchs- 

















586 P. Boysen Jensen: 


fehlern zu erwarten ist, und daß eine ziemlich beschränkte Zahl von Ver- 
suchspflanzen geniigt, um eine fiir die meisten Zwecke geniigende Genauig- 
keit zu erreichen. 

Als Einheit des Wuchsstoffes (WAE= Wuchsstoff A-Einheit) benutzt 
man in Kopenhagen die Menge, die in 50 com Wasser + 50 ccm 3%igem 
Agar gelöst nach der oben beschriebenen Methode mit Gul Näsgaard als 
Testobjekt einen d-Wert von 1, d. h. einen Zuwachs von 1 mm, hervorrufen 
kann. Weil nun die Empfindlichkeit des Hafers vielleicht von Jahr zu 
Jahr etwas schwanken kann und vielleicht auch vom Alter der Hafer- 
körner abhängig ist, ist es notwendig, die Wuchsstoff A-Einheit in abso- 
lutem Maß festzulegen, was durch Benutzung von ß-Indolyl-Essigsäure 
geschehen kann. Man löst 5 mg dieser Verbindung in 5 ccm destilliertem 
Äther und fügt 500 ccm destilliertes Wasser hinzu. Von dieser Lösung 
werden 1,12 cem zu 140 ccm mit destilliertem Wasser verdünnt, und hier- 
von wird eine beliebige Menge mit der gleichen Menge 3%igem Agar bei 
einer Temperatur, die 60° nicht übersteigen darf, vermischt. Würfelchen 
dieser Mischung sollen dann einen d-Wert von 1 hervorrufen. 100 ccm 
dieser Lösung enthalten 4 y B-Indolyl-Essigsäure, d.h. 4y dieser Ver- 
bindung entspricht 1 WAE. Nach Köcı enthält 1 g 3-Indolyl-Essigsäure 
25x10° AE; hieraus läßt sich berechnen, daß 1 WAE = 100000 AE 
ist. Verwendet man statt Gul Näsgaard Siegeshafer, so muß man (statt 
wie oben 1,12 ccm) 2,05 ccm zu 140 verdünnen und mit derselben Menge 
Agar vermischen, um einen d-Wert von 1 zu erhalten, d.h. wenn der 
Wuchsstoffgehalt einer Lösung mit Siegeshafer als Testobjekt gemessen 
ist, muß der gefundene WAE-Gehalt mit 1,77 multipliziert werden, um 
den richtigen Wert zu erhalten. 

Soll nun der Wuchsstoffgehalt einer Lösung in WAE gemessen werden, 
so wird von der Lösung eine Anzahl von Verdünnungen hergestellt, z. B. 
1/0 (d. h. 1 ccm Lösung + 4 ccm Wasser + 5 ccm Agar), 4/09, 40» so USW., 
um diejenige Verdünnung zu finden, die einen d-Wert von 1 erzeugt. 
Ist z. B. der d-Wert = 1 bei der Verdünnung */,,, so enthält die ursprüng- 
liche Lösung 10 WAE in 100 ccm. Immerhin ist es aber schwierig, den 
Verdünnungsgrad, der die Einheitskriimmung hervorruft, genau zu 
treffen, und man muß daher imstande sein, den Wuchsstoffgehalt auch 
aus Krümmungen, die von der Einheitskrümmung abweichen, berechnen 
zu können. Weil nun der d-Wert der Wuchsstoffkonzentration nur inner- 
halb gewisser Grenzen proportional ist, ist es notwendig, die Beziehung 
zwischen beiden Größen empirisch festzustellen. Das geschieht in folgen- 
der Weise. Man stellt eine Wuchsstofflösung her, indem man z.B. 
Phaseoluskeimstengel mit Chloroform extrahiert. Der Wuchsstoff in 
bzw. 3, 4, 5, 7, 9 und 11 cem dieser Lösung wird mit Hilfe der später 
zu beschreibenden Tröpfelmethode in Agar übergeführt. Die den ver- 
schiedenen Wuchsstoffmengen entsprechenden d-Werte werden bestimmt 
und als Funktion der Wuchsstoffkonzentration (in willkürlichem Maß) 
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graphisch dargestellt (Abb. 2a). Aus dieser Kurve findet man, daß 
ein Agarplättchen mit dem Wuchsstoff von 7,2 cem Chloroformlösung 
einen d-Wert von 1,0 gibt und somit 1 WAE pro 100 cem enthält; eine 
Agarplatte mit dem Wuchsstoff von 3,6 cem Chloroformlösung enthält 
somit 0,5 WAE pro 100 cem und gibt einen d-Wert von 0,2. In dieser 
Weise kann man die d-Werte, die den verschiedenen Wuchsstoffkonzen- 
trationen (in WAE ausgedrückt) entsprechen, finden, und die Beziehungen 
zwischen den beiden Größen graphisch darstellen (Abb. 2b). Mit Hilfe 
dieser Kurve kann man, wenn die von einer Wuchsstoffmischung hervor- 
gerufene Krümmungsgröße bestimmt ist, den Wuchsstoffgehalt der 
Lösung in WAE ablesen. Die Wir- 
kungskurve des Wuchsstoffes ist 
ziemlich verwickelt. Sie beginnt 
möglicherweise unter der Abszissen- 
achse, indem wuchsstofffreier Agar 
oft schwach positive Krümmungen 
hervorruft, und steigt dann erst sehr 
langsam, nachher stärker an; bei 
höheren Konzentrationen, wo ein 
Transversaltransport des Wuchs- 
stoffes sich geltend macht, wird die 
Steigerung allmählich langsamer. 7 

Für die quantitative Wuchsstoff- STO PURES 
bestimmung benützen wir nur den QT 06 08 30 12 4 
Bereich zwischen den d-Werten 0,4 aus WAL fe WM cemib) 
und 1 D. Innerhalb des Bereiches Die Wirkungskurve des Wuchsstoffes. 
von 0,4—1,0 ist die Steigerung der 

Krümmungsgröße stärker als die der Wuchsstoffkonzentration, was für 
die Genauigkeit der Bestimmung bei vergleichenden Messungen sehr 
günstig ist: Z. B. wird die Krümmungsgröße verdoppelt, wenn die Wuchs- 
stoffkonzentration von 0,6—0,83 steigt. Der Verlauf der Kurve unterhalb 
eines d-Wertes von 0,25 (entsprechend einer Ablenkung von etwa 10°) ist 
ziemlich schwierig zu bestimmen; gerade dieser Bereich wird aber, soweit 
man beurteilen kann, von vielen Wuchsstofforschern benutzt. 

Hat man nun gefunden, daß eine Lösung in der Verdünnung 1 : 40 
(d.h. 1 cem Lösung+19 com Wasser +20 com Agar) einen d-Wert von 
0,4 hervorruft, so enthält sie nach der Kurve b 0,6 WAE pro 100 ccm, 
und die ursprüngliche Lösung somit 40 X0,6 = 24 WAE pro 100 ccm; 
hieraus läßt sich weiter die Anzahl der WAE in einer beliebigen Menge der 
Lösung berechnen. 








2. Bestimmung des in Äther oder Chloroform gelösten Wuchsstoffes. 


Wir sind nun imstande die Wuchsstoffkonzentration einer wässerigen 
Lösung in WAE zu messen. Soll der Wuchsstoffgehalt eines Pflanzen- 


Planta Bd. 26. 39 
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organs bestimmt werden, so muß der Wuchsstoff mit Alkohol, Äther oder 
Chloroform extrahiert werden. Es soll später untersucht werden, welche 
Extraktionsmethode die bestgeeignete ist; vorläufig stellen wir uns die 
Aufgabe, den Wuchsstoffgehalt einer solchen Lösung zu bestimmen, und 
bereiten uns daher eine Wuchsstofflösung, z. B. durch Extraktion von 
Phaseolusepikotylen mit Chloroform und Salzsäure nach THIMANN. 
Man kann nun natürlich das Chloroform abdampfen und den Rück- 
stand in Wasser lösen. Wenn diese Lösung nach passender Verdünnung 
mit Agar vermischt wird, kann man in der oben beschriebenen Weise 
vorgehen. Man muß 
aber mindestens 0,3 ccm 
Wasser zur Lösung des 
Rückstandes benutzen, 
wenn man einigermaßen 
genau arbeiten will, wes- 
>" halb bei dieser Methode 
a ziemlich viel Wuchsstoff 
ù und also auch, nament- 
lich bei wuchsstoffarmen 
Organen, viel Pflanzen- 
material erforderlich ist. 
Ich habe daher eine 
oc Mikrowuchsstoffbestim- 

Abb. 3. Vorrichtung zur Über- 
des Wuchsstoffes in ™ungsmethodeausgear- 
eine genau zn beitet, mit deren Hilfe es 
; môglich ist, den Wuchs- 
stoff aus der Chloroformlésung in eine sehr kleine und doch genau feststell- 
bare Agarmenge überzuführen. Ich gehe dabei in folgender Weise vor: 
2,5 ccm von einem 1,5%igem, schwach saurem Agar werden auf eine heiße 
Glasplatte (5 x 5 cm) ausgegossen; die Agarplatte wird dann 1 mm dick. 
Nach dem Erkalten des Agars werden kleine, kreisrunde Plättchen von der 
Größe 1 qem herausgestanzt; diese werden auf einem Objektträger in 
dampfgesättigter Luft aufgehoben. Ein aliquoter Teil der Chloroformlösung 
wird abgemessen (nicht abgewogen, weil in diesem Falle, besonders wenn 
man Äther als Extraktionsflüssigkeit benutzt, die Lösung leicht durch 
Verdampfen des Lösungsmittels konzentriert wird) und in einem Becher- 
glas oder besser in einem kurzen Reagensglas eingedampft; der Rückstand 
wird mit 0,5 ccm peroxydfreiem Äther aufgenommen. Durch Zurück- 
drehen des Spritzenkolbens (Abb. 3a) wird die wuchsstoffhaltige Äther- 
lösung in die Pipette 6 hineingesogen. Ein Objektträger mit einem Agar- 
plättchen (c) wird auf einem Wasserbad (Tp. 35—40°) gerade unter 
der Pipettenspitze angebracht. Durch Drehung des Kolbens wird die 
Ätherlösung tropfenweise auf das Agarplättchen ausgepreßt, indem gleich- 
zeitig getrocknete Luft über das Plättchen durch d geblasen wird. Der 
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Äther verdampft dann auf dem Plattchen. Nachher wird das Reagens- 
glas mit 0,3 ccm Äther gespült und dieser in derselben Weise zum Ver- 
dampfen gebracht ; die gesamte Wuchsstoffmenge, die in der abgemessenen 
Chloroformlésung vorhanden war, ist nun in das Agarplättchen- über- 
gefiihrt worden; dieses wird mit einem Deckglas bedeckt und mindestens 
2 Stunden in dampfgesattigter Luft belassen, damit der Wuchsstoff sich 
gleichmäßig im Agar verteilen kann!. Danach wird der Objektträger mit 
dem Agarplättchen und dem Deckglas gewogen; wenn das Gewicht der 
Gläser vorher bekannt ist, kann man das Gewicht des Agarplättchens 
finden. Mit planparallelen Messern werden dann aus dem Plättchen 
Würfelchen von der Größe 2x2x1l mm herausgeschnitten, und diese 
einseitig auf dekapitierte Avena-Koleoptilen gesetzt. Man bestimmt dann 
in der oben erwähnten Weise die Krümmungsgröße und berechnet hieraus 
den Wuchsstoffgehalt der abgemessenen Menge der Chloroformlösung. 

Es wurde z. B. 10 ccm Chloroformlösung eingedampft und der Rück- 
stand in ein Agarplättchen übergeführt; bei der Untersuchung des Agar- 
plättchens (Gewicht 0,1010 g) auf Wuchsstoff ergab sich ein d-Wert von 
0,6. Die Berechnungen gestalten sich dann folgendermaßen: 

WAE im Agarplättchen 


WAE pro 100 ccm Agar 
d (gefunden) (vel. Abb. 2, Kurve b) ET m 
0,6 0,7 0,000707 


Übrigens läßt sich die Methode noch etwas weiter verfeinern, indem 
der Wuchsstoffgehalt eines Pflanzenteils in einer noch kleineren Agar- 
menge konzentriert werden kann. Aus einem Agarplättchen werden 
9 Würfelchen von der gewöhnlichen Größe (2x2x1 mm) ausgeschnitten 
und eng aneinander auf einen Objektträger gelegt. Auf dieses Agar- 
plattchen wird dann die ätherische Wuchsstofflésung getröpfelt. Das 
Gesamtgewicht dieser Würfelchen beträgt nur etwa 0,036 g. In diesem 
Falle ist es jedoch schwieriger zu vermeiden, daß die Lösung sich über die 
Kanten des Agarplättchens ausbreitet. Nachdem der Wuchsstoff sich 
gleichmäßig in den 9 Würfelchen verteilt hat, werden diese alle auf Avena- 
Koleoptilen gesetzt. Bei dieser Anordnung dürfte die Grenze der Wuchs- 
stoffbestimmung erreicht sein. 

Um die Zuverlässigkeit der beschriebenen Bestimmungsmethode zu 
beurteilen, wurden folgende Versuche ausgeführt. Es wurde erst die 
Genauigkeit von Parallelbestimmungen untersucht, indem bei jeder 
Bestimmung der Wuchsstoff von 8 ccm eines Chloroformextraktes in der 


1 Wenn die Methode in der beschriebenen Ausführung Schwierigkeiten bereiten 
sollte, kann man auch in folgender Weise vorgehen: Wenn die Agarplatte erstarrt 
ist, wird ein Stück derselben ausgeschnitten und auf einen Objektträger gelegt. 
Ein silberner Ring (Durchmesser 1,13 cm, Höhe 2 mm) wird auf das Agarstück 
gelegt und niedergedrückt. Nachdem der Agar außerhalb des Ringes entfernt ist, 
wird die wuchsstoffhaltige Ätherlösung in dem kleinen, von dem silbernen Ring 
umgebenen, 1 mm hohen Raum über dem Agarplattchen zum Verdampfen gebracht. 
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oben beschriebenen Weise in ein Agarplättchen übergeführt wurde. 
An 4 verschiedenen Tagen wurden Versuche mit je zwei parallelen Be- 
stimmungen angestellt; die erhaltenen d-Werte waren die folgenden: 
Es geht aus diesen Versuchen her- 
Versuch} 1 3 3 4 vor, daß an jedem Tage der höchste 
Wert < 7% größer ist als der kleinste. 

a (fa | 135 | no log Die Übereinstimmung ist somit. be- 

Ferner wurde die oben beschriebene Tröpfelmethode mit der Mischungs- 
methode verglichen. 25 g eines wuchsstoffhaltigen Chloroformextraktes 
wurden eingedampft, und der Rückstand in 0,5 ccm Wasser + 0,5 cem 
Agar gelöst; der d-Wert betrug 1,01 (Durchschnitt von 23 Pflanzen). 

2,5 g desselben Chloroformextraktes wurden in einem Reagensglas 
eingedampft und der Rückstand nach der Tröpfelmethode in ein Agar- 
plättchen (Größe 1 gem) übergeführt; der d-Wert, der auf ein Gewicht 
des Agarplättchens von 0,1 g korrigiert wurde, betrug gleichfalls 1,01 
(Durchschnitt von 39 Pflanzen). 

Auch diese Übereinstimmung ist befriedigend. 

Drittens wurde untersucht, ob es möglich ist, den Wuchsstoff aus 
einem festen Körper quantitativ zu extrahieren und zu bestimmen, oder 
ob vielleicht ein kleinerer oder größerer Teil des Wuchsstoffes bei der Be- 
stimmung verloren geht. Es ist jedoch nicht möglich, für diese Unter- 
suchung ein Pflanzenorgan zu benutzen, weil man nicht weiß, wieviel 
Wuchsstoff dasselbe enthält, und man daher auch nicht bestimmen kann, 
wieviel von dem vorhandenen Wuchsstoff wiedergefunden wird. Wenn 
man aber eine wuchsstoffhaltige Agarmischung herstellt, kann man den 
Wuchsstoffgehalt derselben teils direkt bestimmen, teils kann man den 
in einem Agarplättchen vorhandenen Wuchsstoff extrahieren und in 
ein neues Agarplättchen überführen; wenn dann der Wuchsstoffgehalt 
des letzteren ermittelt wird, kann man berechnen, wieviel von dem in 
dem ursprünglichen Agarplättchen vorhandenen Wuchsstoff bei der 
Bestimmung wiedergefunden wird. 

120 g Chloroformextrakt (aus Phaseolusepikotylen) wurden im Becher- 
glas zur Trockne verdampft. Der Rückstand wurde in 0,5 com Wasser 
+ 0,5 cem Agar gelöst, und es wurde eine Agarplatte hergestellt, deren 
Wuchsstoffgehalt zufolge der Bestimmung 1,2 WAE in 100 ccm enthielt 
(Durchschnitt von 5 Versuchen mit 35 Pflanzen). Ein Agarplättchen 
(Größe 1 gem) wurde bei Zusatz von 1 Tropfen 2 n HCl 4mal mit wenig 
Chloroform extrahiert, das Chloroform wurde verdampft und der Rück- 
stand in ein neues Agarplättchen von derselben Größe übergeführt; sein 
Wuchsstoffgehalt betrug 1,11 WAE (Durchschnitt von 5 Versuchen 
mit 29 Pflanzen). Es ist somit bei der Bestimmung etwa 8% des Wuchs- 
stoffes verloren gegangen, was bei vergleichenden Messungen im allge- 
meinen ohne größeren Belang sein dürfte. 
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3. Bestimmung des Wuchsstoffes in Pflanzenorganen. 


Nachdem wir nun imstande sind, auch den in einer Lösung von Äther 
oder Chloroform vorhandenen Wuchsstoff zu bestimmen, bleibt noch zu 
untersuchen, welche Extraktionsmethode die bestgeeignete ist. Weil 
man nicht weiß, wieviel Wuchsstoff in einem Pflanzenorgan vorhanden 
ist, läßt sich diese Aufgabe nicht exakt lösen. Man kann aber feststellen, 
welche Methode die größten Wuchsstoffwerte gibt, und wird dann diese 
Methode als die am meisten geeignete betrachten müssen. 

Der Wuchsstoff in einem Pflanzenorgan kann mit Alkohol, 
Äther oder Chloroform extrahiert werden. Der mit Alkohol 
extrahierte Wuchsstoff muß aber vor der Bestimmung weiter 
gereinigt werden, weshalb dieses Extraktionsmittel den beiden 
anderen nachsteht, so daß wir nur die Anwendung von 
Chloroform und Äther zu besprechen brauchen. 

a) Chloroform. Die Anwendung von Chloroform zur Wuchs- 
stoffextraktion ist von THIMANN (1934) vorgeschlagen worden. 
Das Pflanzenmaterial wird in einem Mörser mit Chloroform 
und n HCl (um Oxydation des Wuchsstoffes während der 
Extraktion zu verhindern) fein zerquetscht; nach Abtrennung 
des Chloroforms wird dasselbe Verfahren zweimal nacheinander 
wiederholt. Diese Methode ist, wie ich mich durch zahlreiche 
Versuche überzeugt habe, zur Wuchsstoffextraktion sehr ge- 
eignet. Es soll nun untersucht werden, bei welcher Aus- 
führung man die höchsten Werte erhält. 

Diese Versuche wurden mit Phaseolusepikotylen in folgen- a = 
der Weise ausgeführt: Die oberen 10 cm von 20 Epikotylen  Wuchs- 
wurden der Länge nach halbiert; wenn nun die beiden Hälften Sem 
in verschiedener Weise extrahiert wurden, war es möglich, 
die zu untersuchenden Extraktionsmethoden je zwei und zwei miteinander 
zu vergleichen. Das Pflanzenmaterial wurde im ganzen mit 35—60 cem 
Chloroform + 1 cem 2 n HCl in einem Mörser fein zerrieben und quanti- 
tativ in einen Rezipienten, der in Abb. 4 dargestellt ist, übergeführt. 
Mit Hilfe einer kurzen Röhre von dickem Glas wurde das zerkleinerte 
Pflanzenmaterial am Boden des Rezipienten gehalten. 

Es wurde erstens untersucht, ob eine mehrmalige Extraktion höhere 
Wuchsstoffwerte als eine einmalige gibt. Bei der einmaligen Extraktion 
wurde die eine Hälfte der Epikotyle mit 35 ccm Chloroform + 1 ccm 
2 n HCl zerquetscht und 20 Stunden im Rezipienten belassen, wonach 
das Chloroform abgetrennt und gewogen wurde. Bei der mehrmaligen 
Extraktion wurde die entsprechende Hälfte der Epikotyle gleichfalls 
20 Stunden extrahiert, die Extraktionsflüssigkeit (20 com Chloroform 
+ 1 cem 2 n HCI) aber in dieser Zeit 2—3mal erneuert. Die vereinigten 
Chloroformauszüge wurden gewogen. In beiden Fällen wurde der Wuchs- 
stoffgehalt der Lösung ermittelt. Bei der einmaligen Extraktion wurde 
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3,2 WAE pro 100g Trockensubstanz gefunden, bei der wiederholten 
Extraktion 5,3 WAE (Durchschnittswerte von 3 Versuchen). Es ergibt 
sich somit, daB 2—3 Extraktionen notwendig sind, um den Wuchsstoff 
zu extrahieren. 

Danach wurde untersucht, ob es besser ist, die Extraktionen unmittel- 
bar nacheinander vorzunehmen, wie THIMANN es tut, oder die Extraktion 
über 20 Stunden auszudehnen. Es wurde die eine Hälfte der Epikotyle 
mit 15ccm Chloroform + 1 ccm 2 n HCl dreimal unmittelbar nacheinander 
extrahiert, die andere Halfte wurde 20 Stunden extrahiert, die Extrak- 
tionsflüssigkeit (15 com Chloroform + 1 ccm 2 n HCI) wurde in dieser 
Zeit zweimal erneuert. Im ersten Falle wurde eine Wuchsstoffmenge von 
4,24 WAE pro 100 g Trockensubstanz gefunden, im letzten Fall 4,87 WAE 
(Durchschnittswerte von 4 Versuchen). Der Unterschied zwischen den 
beiden Methoden ist somit nicht groß, vielleicht auch nicht sicher, so daß 
beide als gleich zuverlässig zu betrachten sind. Ich selbst verfahre nach 
der letztgenannten Methode. 

Ich habe auch untersucht, ob der Sauerstoff trotz der Gegenwart der 
Salzsäure den Wuchsstoff teilweise zerstören kann. Man erhält jedoch 
ungefähr dieselben Werte, wenn der Rezipient evakuiert oder mit CO, 
gefüllt wird, wie wenn er gewöhnliche atmosphärische Luft enthält. 

b) Äther. Auch mit Äther läßt sich der Wuchsstoff bequem extra- 
hieren. Das Pflanzenmaterial darf jedoch nicht zerkleinert werden, weil 
man in diesem Falle Schäume erhält, so daß der Äther nicht abgetrennt 
werden kann. Das Pflanzenmaterial wird also ohne Zerkleinerung 
20 Stunden extrahiert. Die Extraktionsflüssigkeit (z. B. 20 ccm per- 
oxydfreier Äther + 1 ccm 1% Essigsäure) wird in dieser Zeit zwei- oder 
dreimal erneuert. 

Ich habe nun untersucht, ob man bei Äther- oder Chloroformextrak- 
tion die höchsten Werte erhält. Wie oben wurde die eine Hälfte der 
Phaseolusepikotyle mit 25 ccm Äther + 1 ccm 1% Essigsäure (in Äther 
gelöst), die andere Hälfte mit 20 ccm Chloroform + 1 ccm 2 n HCl in 
dem oben beschriebenen Rezipienten extrahiert. Die Extraktion dauerte 
20 Stunden und die Flüssigkeiten wurden zweimal erneuert. Bei Extrak- 
tion mit Äther wurde 4,85 WAE und bei Extraktion mit Chloroform 
4,31 WAE pro 100g Trockensubstanz gefunden (Durchschnittswerte 
von 4 Versuchen). Der Umstand, daß man mit zwei ganz verschiedenen 
Extraktionsmitteln ungefähr denselben Wuchsstoffgehalt findet, spricht 
sehr dafür, daß die mit diesem Verfahren gewonnenen Werte auch wirk- 
lich die richtigen sind. 

Man kann somit mit gleichem Erfolg Chloroform und peroxydfreien 
Äther für die Wuchsstoffextraktion benutzen. Bei wuchsstoffreichem 
Material ist es am bequemsten, Chloroform zu verwenden, bei wuchs- 
stoffarmen Pflanzen, wo man viel Material verwenden muß, benutze 
ich dagegen am häufigsten Äther, was jedenfalls bedeutend billiger ist. 
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Ist in dem Pflanzenmaterial Fett vorhanden, so wird dieses von dem 
Chloroform oder Äther gelöst und muß vor der Wuchsstoffbestimmung 
abgetrennt werden. Nach Abdampfung des Extraktionsmittels wird 
der Rückstand in 15 ccm Wasser (das mit NaHCO, schwach alkalisch 
gemacht ist) verteilt und dreimal mit dem gleichen Volumen peroxyd- 
freiem Äther ausgeschiittelt. Die wässerige Lösung wird abgetrennt, mit 
Essigsäure schwach sauer gemacht und dreimal mit dem gleichen Volumen 
peroxydfreiem Äther ausgeschüttelt. Nach Abdampfen des Äthers wird 
der Rückstand über CaCl, getrocknet und mit siedendem Petroläther 
20 Min. extrahiert. Der Rückstand nach der Extraktion wird zur Wuchs- 
stoffbestimmung verwendet. 

Da Fett, wie KöcL (1933) gezeigt hat, gebundenen Wuchsstoff ent- 
halten kann, ist es ratsam, dasselbe auf Wuchsstoff zu- untersuchen. 
Das Fett wird durch 2stündiges Kochen mit 5% Salzsäure verseift, die 
Salzsäure wird abgestumpft und die Lösung dreimal mit dem gleichen 
Volumen Äther ausgeschüttelt. Der möglicherweise vorhandene Wuchs- 
stoff befindet sich nun in dem Äther und kann, eventuell nach vorheriger 
Reinigung, bestimmt werden. 

Mit Hilfe der beschriebenen Methode ist es gelungen, den Wuchs- 
stoff in allen bisher untersuchten Pflanzenteilen zu bestimmen. Die 
Angabe von FIEDLER (1936), daß der Wuchsstoff aus Maiswurzeln sich 
nicht extrahieren läßt, ist nicht richtig. Wenn man die 1 cm langen 
Wurzelspitzen von 245—340 Wurzeln von Pferdezahnmais mit Chloro- 
form nach THIMANN extrahiert und den Wuchsstoff in ein Agarplättchen 
von 1 qem Größe überführt, erhält man d-Werte von 0,4—1,4. Es wurde 
gefunden, daß die Wurzelspitzen 0,4—0,6 WAE pro 100 g Trocken- 
substanz enthalten. 


4. Beschreibung der Ausführung eines Versuches. 

Es soll nun die Ausführung einer Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes 
in Phaseolusepikotylen kurz beschrieben werden. Es wurden 10 Epiko- 
tyle (Gewicht 7,4 g, Länge 10cm) mit 15 cem Chloroform + 1 ccm 
2 n HCI zerquetscht und in den in Abb.4 dargestellten Rezipienten 
übergeführt. Die Extraktion dauerte 24 Stunden; die Extraktions- 
flüssigkeit wurde in dieser Zeit zweimal erneuert; nach Beendigung der 
Extraktion wurde das Trockengewicht des Pflanzenmaterials bestimmt, 
es war 0,5121 g. 

Das Gewicht der vereinigten Extraktionsflüssigkeiten war 59,4 g. 
Hiervon wurden lcem (= 1,5g) zur Trockne eingedampft und der 
Rückstand in ein Agarplättchen (Größe l qem, Gewicht 0,1109 g) 
übergeführt. Die aus diesem herausgeschnittenen Würfelchen erzeugten 
einen d-Wert von 0,58. Die Berechnungen gestalten sich dann folgender- 
maßen: 
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(1) (2) (3) 4) (5) (6) 
gewicht des WAE WAE im | jm gesamten |100¢ Track 
pro lättchen gesamten g rocken- 
Pflanzen- d 100 Amer Pflanze substanz 
materials (vgl. Abb. 2b) an (4) x 59,4 (5) x 100 
0,5121 0,58 0,69 0,00077 0,0305 5,98 

















Bei wuchsstoffarmen Pflanzenorganen muß man trotz der Feinheit 
der Methode ziemlich viel Pflanzenmaterial benutzen (bei Wuchsstoff- 
bestimmung in Phaseolussamen z. B. mindestens 70 g). Aber auch bei 
wuchsstoffreichen Pflanzenorganen, z. B. Phaseolusepikotylen, wo ein 
Epikotyl genügend Wuchsstoff für eine Bestimmung enthält, empfiehlt 
es sich, wenn genügend Pflanzenmaterial vorhanden ist, nicht zu wenig 
zu benutzen, um individuelle Schwankungen des Wuchsstoffgehaltes 


möglichst auszugleichen. 


Zusammenfassung. 


Es wird eine Methode beschrieben, mit deren Hilfe es möglich ist, 
den Wuchsstoff in einer kleinen Menge Pflanzenmaterial quantitativ 
zu bestimmen. Das Pflanzenmaterial wird mit Chloroform und Salz- 
säure (nach THIMANN) oder auch mit Äther und Essigsäure dreimal 
extrahiert. Nach Abdampfen des Extraktionsmittels oder eines aliquoten 
Teils desselben wird der Rückstand in Äther gelöst und mit Hilfe der in 
Abb.3 dargestellten Vorrichtung in ein Agarplättchen übergeführt. 
Das Agarplättchen wird gewogen und sein Wuchsstoffgehalt mit Avena 
als Testobjekt bestimmt. Die Methode gestattet, eine Wuchsstoffmenge 
von 0,5—1,5x10*? WAE in dem Ausgangsmaterial quantitativ zu 
bestimmen. 


Literatur. 


Boysen Jensen, P.: Die Wuchsstofftheorie. Jena 1935. — Fiedler, H.: Ent- 
bon + 4 und reizphysiologische Untersuchungen an Kulturen isolierter Wurzel- 
spitzen. Z. Bot. 80, 385 (1936). — Juel, Inger: Über die Genauigkeit der Wuchs- 
stoffbestimmungsmethode. Planta (Berl.) 25, 307 (1936). — Kögl, F., Haagen-Smit, 
A. J. u. Hanni Erxleben: Studien über das Vorkommen von Auxinen im mensch- 
lichen und im tierischen Organismus. Z. physiol. Chem. 220, 137 (1933). — Söding, H.: 
Wirkt der Wuchsstoff artspezifisch ? Jb. Bot. 82, 534 (1936). — Stark, P.: Studien 
über traumatotrope und haptotrope Reizleitungsvorgänge. Jb. Bot. 60, 67 (1921). 
Thimann, K. 0.: The distribution of the growth substance in plant tissues. J. gen. 
Physiol. 18, 23 (1934). 
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DIE SCHWANKUNGEN DER ASSIMILATIONSINTENSITÄT 
DER BLÄTTER VON SINAPIS ALBA IM LAUFE DES TAGES 
IN ABHÄNGIGKEIT VON INNEREN FAKTOREN. 


Von 


Arne Kor. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Februar 1937.) 


1. Einleitung. 


Wie aus einer langen Reihe von Untersuchungen hervorgeht, schwankt 
die CO,-Assimilationsintensität der Blätter zu den verschiedenen Tages- 
stunden bedeutend. Diese Schwankungen sind zweifellos in erster Reihe 
durch solche der Spaltöffnungsweite und der Lichtstärke bedingt: Es 
fragt sich nun aber, ob die Assimilationsintensität durch die Größe 
dieser Faktoren eindeutig bestimmt ist, oder ob vielleicht auch Schwan- 
kungen gewisser innerer Faktoren mitbeteiligt sein können. Von solchen 
inneren Faktoren wird man in erster Linie die zwei folgenden berück- 
sichtigen müssen: erstens den Gehalt der Blätter an Assimilaten und 
zweitens denjenigen des Assimilationsgewebes an Wasser. 

Wenn man den Einfluß der Assimilationsprodukte auf die Assi- 
milationsintensität zu ermitteln wünscht, sind wiederum zwei Fragen 
zu untersuchen: erstens ob es überhaupt möglich ist, die Assimilations- 
intensität durch Anreicherung der Blätter mit Assimilationsprodukten 
zu hemmen, und zweitens, ob eine solche Hemmung, falls sie nachgewiesen 
werden kann, unter natürlichen Verhältnissen eine Rolle spielt. Wir 
besprechen hier ausschließlich die Verhältnisse bei höheren Pflanzen. 

Zwecks Untersuchung der ersten dieser Fragen müssen die Blätter 
mit möglichst großen Assimilatmengen gefüllt werden. Dies wurde 
in verschiedener Weise erreicht, und zwar entweder durch Verwendung 
abgeschnittener Blätter und hoher CO,-Konzenträtionen, oder durch 
Dauerbeleuchtung, Ringelung und in einigen Fällen auch durch Füttern 
mit Kohlehydraten. 

BoussinGauLT (1868, S. 286 und 312) fand, daß die CO,-Assimilation in ab- 
geschnittenen Blättern nach einem Aufenthalt in einer Luftmischung mit 30 Vol.-% 
CO, stark herabgesetzt wurde. SAPOSCHNIKOFF (1890, 1891 und 1893), der auch 
mit hohen CO,-Spannungen arbeitete, fand, daß die Assimilation der Blätter 
von Vitis vinifera aufhörte, wenn der Kohlehydratgehalt bis auf 23—29 % der Trocken- 
substanz gestiegen war. Ewart (1896) konnte nachweisen, daß Blätter von Allium 
Cepa, die entweder 14 Tage beleuchtet oder mit Zucker gefüttert wurden, nicht 
mehr Sauerstoff ausscheiden konnten. Wenn diese Blätter dann ein paar Tage 
im Dunkeln verweilt hatten, war die Sauerstoffausscheidung bei Beleuchtung wieder 
normal geworden. Ewart arbeitete gleichfalls mit hohen CO,-Spannungen (10 Vol.-%) 
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und verhältnismäßig hohen Temperaturen (30°). Auch A. MüLLer (1904) fand, 
daß eine Auffüllung der Blätter mit Assimilaten die Assimilationsintensität herab- 
setzte. Zu demselben Ergebnis kam ferner Kurssanow (1933); er zeigte, daß die 
Assimilationsintensität von Pirus-Blättern herabgesetzt wurde, wenn die Ableitung 
der Assimilate durch Ringelung verhindert wurde. Jüngst ist dann die Frage 
von DRAUTZ (1935) behandelt worden. Er fand, daß die Assimilationsintensität 
für 3 Blätter einer Hortensia-Pflanze nach einer Dauerbeleuchtung von 96 Stunden 
bis auf ungefähr die Hälfte herabgesetzt wurde. Die Blätter waren dann ‚mit 
Stärke direkt vollgepfropft“. Wenn die Pflanze danach mit Dunkelpausen behandelt 
wurde, trat nach ein paar Tagen eine Erholung ein. Aus diesen Versuchen schließt 
Dravtz, daß die Anhäufung von Assimilaten eine Verringerung der Assimilations- 
intensität hervorrufen kann. 

Als Ergebnis der obenerwähnten Untersuchungen wird man fest- 
stellen können, daß eine starke Anhäufung von Assimilaten in den 
Blättern die CO,-Assimilation herabsetzen oder gänzlich aufheben kann. 

Die zweite Frage, ob unter natürlichen Verhältnissen die CO,-Assi- 
milation der Blätter durch die Assimilate gehemmt werden kann, wurde 
von Boysen JENSEN und MÜLLER (1929) untersucht. Sie konnten zeigen 
(S. 500), daß die Assimilationsintensität der Blätter von Fraxinus excelsior 
den ganzen Tag hindurch (von 6—16 Uhr) praktisch dieselbe ist, und sie 
schließen daraus, daß eine Hemmung der Assimilationsintensität durch 
Übersättigung des Blattes mit Assimilaten bei dieser Pflanze unter 
natürlichen Verhältnissen offenbar nicht stattfindet. Kurssanow (1933), 
der unter anderem mit Eriobotrya arbeitete, findet jedoch eine Hemmung 
der Assimilationsintensität (sogenannte zweigipfelige Kurven) unter natür- 
lichen Verhältnissen. Wenn er ein Blatt 4 Tage verdunkelt hatte, fand er 
eine vermehrte Assimilationsintensität, gibt aber selbst zu, daß ein ,,un- 
gleicher Zustand des Assimilationsapparates‘‘ als Folge der diametral 
entgegengesetzten Beleuchtungsverhältnisse eine Rolle spielen könne. 

Der Einfluß des Wassergehaltes auf die Assimilationsintensität bei 
höheren Pflanzen ist nur sehr spärlich untersucht worden. 1935 erschien 
eine Arbeit über die Frage von ALEXEEV. Er fand, daß bei abnehmendem 
Wassergehalt der Blätter von Malus die Assimilationsintensität abnimmt!. 

Der Zweck der vorliegenden Untersuchung ist nun zu ermitteln, ob 
die genannten inneren Faktoren, in erster Linie die in den Blättern ge- 
bildeten Assimilationsprodukte, die Assimilationsintensität hemmen 
können. Es wurde absichtlich eine besonders stark assimilierende Pflanze, 
nämlich Sinapis alba, für die Versuche gewählt, weil man bei einer solchen 
Pflanze eine starke Auffüllung der Blätter mit Assimilaten und eine dadurch 
hervorgerufene Verminderung der Assimilationsintensität am ehesten 
erwarten konnte. Aus demselben Grunde wurden die Pflanzen bei mög- 
lichst optimalen Bedingungen (d.h. guter Beleuchtung und reichlicher 
Wasserzufuhr) kultiviert. 

In Blättern, die zu verschiedenen Tageszeiten gepflückt worden waren, 
wurde nun teils der Kohlehydratgehalt und teils die CO,-Assimilation bei 


1 ALEXEEV: Zit. Bot. Zbl. 50, 254 (1936). 
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konstanten Bedingungen ermittelt. Diese Bedingungen wurden so gewählt, 
daß sie bei der CO,-Spannung der Atmosphäre und bei 20° eine maximale 
Assimilation ermöglichten. Sie waren die folgenden: weit geöffnete 
Spaltöffnungen, dampfgesättigte Luft und eineLichtstärke von22000 Lux. 
Die gefundenen Werte wurden dann graphisch dargestellt, so daß man 
Kurven über den täglichen Verlauf der maximalerreichbaren Assimilations- 
intensität und des Assimilatgehaltes erhielt. Durch einen Vergleich dieser 
Tageskurven mußte es dann möglich sein, zu entscheiden, ob eine An- 
häufung von Assimilaten die Assimilationsintensität bei Sinapis alba 
unter natürlichen Verhältnissen hemmen kann. 

Aus dem oben Angeführten geht hervor, daß die Assimilations- 
bestimmungen mit abgeschnittenen Blättern ausgeführt werden mußten. 
Der Einwand, daß man mit solchen Blättern nicht richtige Assimilations- 
werte erhält, läßt sich nicht aufrecht halten. Aus den Versuchen von 
BoysEn JENSEN und MÜLLER (1929) geht mit aller Deutlichkeit hervor, 
daß die Assimilationsintensität bei abgeschnittenen Blättern, wenn die 
Spaltöffnungsweite sich nicht ändert, dieselbe ist wie bei intakten Blättern. 
Diese Tatsache ist neuerdings von BAUER (1935) bestätigt worden. Eine 
eingehende Erörterung dieser Frage findet man ferner bei GassNER und 
GoEzE (1932, S. 421). 


2. Methodisches. 
a) Kultur der Pflanzen. 


Die Versuche wurden, wie oben erwähnt, mit Sinapis alba ausgeführt, die unter 
guten Beleuchtungsverhältnissen in Gartenerde im Freien kultiviert war. Es 
wurden immer voll entwickelte Blätter von Pflanzen kurz vor dem Anfang der 
Blüte benutzt. In den meisten Versuchen waren die Pflanzen etwa 6 Wochen, 
in den Versuchen vom 8. bis 10. Juni und vom 16. bis 19. Juni jedoch 9 bis 
10 Wochen alt. 


b) Messung der Assimilationsintensität. 

Die Assimilationsbestimmungen wurden nach der Methode von BOYSEN 
JENSEN (1933) ausgeführt. Die für die Versuche benutzte Luft wurde, 
statt in dem in der erwähnten Abhandlung beschriebenen Gummisack, in 
einem Glockenspirometer (von 100 Liter) aufbewahrt, das mit reinem 
Paraffinöl beschickt war. Das Spirometer wurde mit kohlensäurefreier 
Luft gefüllt, der etwa 38 ccm CO, hinzugefügt wurden. Nach der Füllung 
wurde die Luft im Spirometer mit einem Blasebalg gut vermischt. Der 
CO,-Gehalt der Luftmischung beträgt ungefähr 0,7 mg pro Liter und ist 
somit ein wenig höher als der der atmosphärischen Luft. Durch Ver- 
wendung von Blättern mit passender Oberfläche erreicht man, daß die 
durchschnittliche Kohlensäurespannung im Rezipienten ungefähr die- 
selbe wird wie in der atmosphärischen Luft, so daß die Korrektur für 
die Verminderung der Kohlensäurespannung im Rezipienten möglichst 
klein wird. 
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Für die Absorption der CO, wurde, wie gewöhnlich, n/22 Baryt- 
verwendet, der nach den Angaben von HOLDHEIDE, Huser und 
Stocker (1936) 0,2% normaler Butylalkohol zugesetzt wurde. 

Die stündlich durch den Apparat gesaugte Luftmenge betrug ent- 
weder 12 oder 24 Liter. Im ersteren Fall werden nach den Angaben von 
BoysEn JENSEN etwa 99% der CO, im Barytwasser absorbiert, im zweiten 
Fall ist, wie aus den in Tabelle 1 wiedergegebenen Titrierungen ersichtlich 


ist, die Absorptionsgröße ungefähr dieselbe. 


Tabelle 1. Der Einfluß der Luftstromgeschwindigkeit auf die Größe 
der CO,-Absorption. 
Der Titer der Barytlösung vor der Durchsaugung der Luft war 23,10. 

















À Titer derBarytlésung nach Saug- Titer derBarytlésung nach 
geschwindigkeit menge von 2200 Br geschwindigkeit a von er 
Etwa 24 Liter 16,49 Etwa 12 Liter 16,46 
pro Stunde 16,40 pro Stunde 16,30 
16,54 16,32 
Durchschnitt 16,48 Durchschnitt 16,36 





c) Die Luftstromgeschwindigkeit. 

Die Strömungsgeschwindigkeit der Luft im Rezipienten (Zentimeter 
pro Sekunde) ist durch die durchgesogene Luftmenge und den Querschnitt 
des Rezipienten bestimmt. Es fragt sich nun, wie groß die Luftstrom- 
geschwindigkeit sein muß, um eine maximale Assimilationsintensität zu 
ermöglichen. 

In meinen Versuchen wurden zwei verschiedene Rezipienten verwendet ; 
der eine bestand aus einer in der Mitte flachgedrückten Glasröhre mit 
einem Querschnittsareal von 1,6 qcem, der zweite aus einer Messing- 
schachtel (Querschnittsareal 7,2 gem), welche mit einer Glasplatte ver- 
schlossen war. Die beiden Rezipienten sind bei Boysen JENSEN (1933) 
näher beschrieben. 

Die Luftstromgeschwindigkeiten im Rezipienten bei den verschiedenen 
Versuchsanordnungen, direkt über dem Blatt berechnet, finden sich in 
Tabelle2. Umnun zu ermitteln, wie groß die Luftstromgeschwindigkeit sein 
muß, um eine maximale Assimilation zu ermöglichen, wurde die Assi- 
milationsintensität bei verschiedenen Luftstromgeschwindigkeiten und bei 
optimalen Bedingungen (weit geöffneten Spaltöffnungen, dampfgesättigter 
Luft und einer Lichtstärke von 22000 Lux) untersucht. Das Ergebnis 
dieser Bestimmungen ist in Tabelle 2 zusammengestellt. 

Es ergibt sich, daß schon eine Geschwindigkeit von 2,08 cm pro 
Sekunde groß genug ist, um eine maximale Assimilationsintensität zu er- 
reichen. Wenn die Luftstromgeschwindigkeit 0,5 cm pro Sekunde betrug, 
war die Assimilationsintensität etwa 92,6% der maximalen. In den 
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Tabelle2. Die Abhängigkeit der Assimilationsintensität (mg CO, pro 
50 qem Blattfläche und Stunde) von der Luftstromgeschwindigkeit im 























Rezipienten. 
Luftstromgeschwindigkeit Luftstromgeschwindigkeit 
4,16 cm pro Sek.,| 2,08 cm pro Sek., 2,08 cm pro Sek.,| 0,5 cm pro Sek., 
Datum Glasrezipient. Glasrezipient. Dat Glasrezipient. |Messingrezipient. 
Luftm: Luftmenge 7 Luftmenge L ft of 
24 Liter 12 Liter 12 Liter 12 Liter. 
pro Stunde pro Stunde pro Stunde pro Stunde 
2. 6. 36 10,88 11,99 
3. 6. 36 12,20 13,07 
4. 6. 36 9,07 À 31. 8. 36 11,16 10,30 
9. 6. 36 12,38 12,67 1. 9. 36 11,00 10,32 
19. 6. 36 10,29 10,47 2. 9. 36 11,73 10,83 
Durch- 10,96 11,51 Durch- 11,30 10,48 
schnitt schnitt 

















spâter zu erwähnenden Versuchen wurde eine Luftstromgeschwindigkeit 
von 2,1 cm pro Sekunde benutzt. 

Wie aus den Angaben von GASSNER und GOEZE (1932) und HoLpHEIDE, 
Huser und Stocker (1936) hervorgeht, arbeiteten die erstgenannten 
Forscher nur mit einer Luftstromgeschwindigkeit von 0,5 em und die 
letztgenannten mit einer Geschwindigkeit von 0,7—0,8 cm pro Sekunde 
(wenn der Rezipient die angegebene Größe hat). 


d) Die Offnungsweite der Spaltöffnungen. 

Die Spaltöffnungsweite wurde mittels des Stomatometers von 
BoysEn JENSEN (vgl. Abschnitt 3) gemessen. Vor dem Assimilations- 
versuch wurde die Spaltöffnungsweite an den abgeschnittenen Teilen des 
Versuchsblattes bestimmt, und nach dem Versuch wurde sie an dem für 
den Versuch zugeschnittenen Blatt gemessen. Wenn die Spaltöffnungen 
vor dem Versuch ein wenig geschlossen waren, trat im Rezipienten schnell 
eine Öffnungsbewegung ein. 


e) Bestimmung der Kohlehydrate. 


Gleichzeitig mit der Entnahme der Blätter für die Assimilationsbestimmungen 
wurde auch eine Parallelprobe mit einem Areal von 100-200 gem vorbereitet. 
Nachdem das Areal und das Frischgewicht bestimmt war, wurden die Blätter in 
einem gewogenen 250 ccm-ERLENMEYER-Kolben untergebracht, mit 150 ccm 
70%igem Alkohol übergossen und ein paar Tage im Dunkeln gehalten. Es wurde 
dann 70%iger Alkohol zugesetzt, bis das Gewicht der Flüssigkeit (der Wassergehalt 
der Blätter, etwa 85%, einbegriffen) 200g betrug. Der alkoholische Extrakt 
wurde dann abdekantiert, und die in dem Kolben zurückbleibenden Blätter 
wurden mit 96%igem Alkohol übergossen und für die Stärkebestimmung aufbe- 
wahrt. Nach Wägung des Extraktes wurde derselbe auf dem Wasserbad bis 
10—15 ccm eingedampft. Der Rückstand wurde mittels warmen Wassers quan- 
titativ in einen Meßkolben von 25 ccm überführt, und der Kolben bis zur Marke 
mit Wasser gefüllt. 
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Bestimmung des direkt reduzierenden Zuckers. 10 ccm der Lösung im Meßkolben 
wurden mit 5ccm neutraler 10%iger Bleiacetatlösung gefällt und nach 1/, Stunde 
filtriert. Vom Filtrat wurden 10 ccm für eine Zuckerbestimmung nach IRENE 
GREINER (1922) verwendet. Diese Methode ist eine Modifikation derjenigen von 
BERTRAND; sie ermöglicht aber, kleinere Zuckermengen zu bestimmen. Für die 
Analyse wurden benutzt: 10 ccm der betreffenden Zuckerlösung, 10 cem Kupfer- 
sulfatlösung, 10 ccm Seignettesalz-NaOH-Lôsung und 10 ccm Karbonat-Bikarbonat- 
lösung (150 g wasserfreies Na,CO, + 30g NaHCO, + Wasser zu 1000 cem). Das 
Gemisch wurde zum Kochen gebracht und genau 3 Min. gekocht, nachher 15 Min. 
bei Zimmertemperatur gekühlt und weiter nach BERTRAND behandelt. Zur Lösung 
des roten Kupferoxyds wurden nur 10 ccm schwefelsaurer Ferrisulfatlösung ver- 
wendet. Die Titrierung wurde mit der Kaliumpermanganatlösung von BERTRAND 
in einer Mikrobürette ausgeführt. 

Bestimmung des Zuckers nach Inversion. Den 15 ccm, die nach der Entnahme 
von 10 ccm für die Bestimmung des direkt reduzierenden Zuckers im Meßkolben 
vorhanden sind, wurden 5 ccm 20%iger Zitronensäure zugesetzt, der Kolben wurde 
mit einem Korkstöpsel verschlossen und auf dem Wasserbad 1 Stunde gekocht. 
Nach Abkühlung wurde der Inhalt in ein trockenes Becherglas gegossen, mit 5 ccm 
11,4%iger NaOH-Lösung neutralisiert und mit 5cem 20%iger neutraler Blei- 
acetatlösung gefällt. Nach 1/, Stunde wurde filtriert und 10 ccm des Filtrates 
nach GREINER behandelt. Für die Berechnung des bei der Inversion gebildeten 
Invertzuckers wurde ebenso wie bei der Berechnung der Stärkemenge die Glukose- 
tabelle von GREINER benutzt, die durch Versuche im hiesigen Laboratorium er- 
gänzt wurde. 

Der Stärkegehalt der Blätter wurde nach REINKE bestimmt (vgl. Könıs, 1923, 
S. 376). Der Alkohol, in welchem die Blätter nach der Extraktion des Zuckers 
aufbewahrt worden waren, wurde abdekantiert, und die Blätter wurden bei 50° 
und schließlich bei 100° getrocknet. Danach wurden sie in einem kleinen Porzellan- 
mörser zerkleinert, und das Pulver wurde mittels 20 ccm 0,5%iger Milchsäure 
in einen MeBkolben von 50 ccm überführt. Der Kolben wurde mit hydrophober 
Watte verschlossen und 21/, Stunden bei 134° autoklaviert. Nach Abkühlung wurde 
er bis zur Marke aufgefüllt, und der Inhalt in einen gewogenen 100 cem-ERLENMEYER- 
Kolben filtriert. Nach Wägung des Filtrates wurden 3 ccm 25%iger Salzsäure hinzu- 
gefügt, und das Gemisch wurde dann 21/, Stunden auf dem Wasserbad mit RückfluB- 
kühler gekocht. Nach Abkühlung wurde die Flüssigkeit auf 50 ccm verdünnt, mit 
10 ccm 2 n NaOH neutralisiert, danach mit 10 ccm neutraler 20%iger Bleiacetat- 
lösung gefällt und nach !/, Stunde filtriert. 10 ccm des Filtrats dienten zur Zucker- 
bestimmung nach GREINER. Auch in diesem Fall wurde die Glukosetabelle für die 
Berechnung benutzt, und die gefundenen Zahlen wurden durch Multiplikation 
mit 0,9 auf Stärke umgerechnet. 


3. Die klimatischen Verhältnisse in den Versuchsperioden. 


Die relative Feuchtigkeit wurde mit Aucusts Psychrometer gemessen. 
Die Verdunstung wurde mit Hilfe eines Evaporimeters bestimmt. Die 
verdunstende Fläche war eine BERKELEY-Filterkerze, deren Oberfläche 
19,25 qem betrug. 

Die Öffnungsweite der Spaltöffnungen wurde bei den Pflanzen am 
natürlichen Standort mittels des Stomatometers von BOYSEN JENSEN 
(1928 und 1932) untersucht. Die für diesen Zweck benutzten Blätter 
wurden zu derselben Tageszeit wie die für die Assimilationsversuche 
verwendeten entnommen. Die in Tabelle 3 für die Spaltöffnungsweite 
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Tabelle 3. Die Spaltöffnungsweite und die klimatischen Verhältnisse 
in den Versuchsperioden. 


















































14 Uhr 18—21 Uhr 2—3 Uhr Uhr 

Wasser | am ersten Tag am ersten Tag [am folgenden Tag | am folgenden Tag 

ver- + æ > +» 
dunstet rn} 3 æ 2 3 3 1 $ 
© sie £ le = 
Datum |gvapori| 38 3 LÉ 2% 3 LE|ES 8 |. 23 8 |. ë 
else £ |45122 | £ [28122 ) & 138/32 | & 55 

LU © Co = 
Stunden! ae g | ae ae g | #2 ae a | a8 ae g |®3 
g at" |] Ziad © | Sig | @ |] Sieg | © 15 
8.— 9.6.1 5,50 65,9 | 12,9 | 1,3 | 75,2 | 11,2 | 4,0 | 83,8 | 14,2 | 5,0 

16.—17. 6.1 4,36 72,0 | 16,2 | 1,3 | 76,6 | 12,6 | 5,0 

18.—19. 6.| 5,54 47,1 | 23,0 | 2,0 | 82,0 | 15,8 | 4,0 | 49,2 | 24,8 | 4,0 
23.—24. 6.| 5,93 | 46,4 | 29,4 | 4,0 | 62,0 | 26,0 | 1,4 | 88,4 | 19,6 | 5,0 | 70,0 | 22,4 | 4,0 
26.—27.6.| 8,85 | 58,0 | 25,5 | 2,0 | 66,0 | 22,5 | 1,3 | 89,0 | 16,2 | 4,0 | 62,0 | 21,3 | 5,0 
29.—30. 6.1 7,53 | 49,0 | 23,6 | 2,5 | 55,0 | 22,7 | 1,5 | 85,0 | 16,8 | 4,0 | 65,0 | 24,7 | 6,7 
19.—20. 8.! 2,40 | 63,0 | 19,4 | 2,2 | 65,0 | 18,8 | 4,0 | 93,0 | 13,6 | 3,3 | 80,0 | 17,4 | 5,0 
24.—25.8.| 3,66 | 61,0 | 20,5 | 5,0 | 67,0 | 18,4 | 4,0 | 84,0 | 14,0 | 3,3 | 86,0 | 15,4 | 4,0 
28.—29. 8.| 2,55 | 61,0 | 19,6 | 3,3 | 78,0 | 17,2 | 1,8 | 87,0 | 14,6 | 2,2 | 81,0 | 15,2 | 2,9 


angeführten Zahlen sind die Werte ™, wo p der erforderliche Druck ist, 


um die Hälfte des Blattes mit Wasser zu infiltrieren, nachdem die Luft 
aus den Interzellulären ausgesaugt worden ist. 5,0 bedeutet sehr weit 
geöffnete Spaltöffnungen; bei absinkendem Wert sinkt auch die Spalt- 
öffnungsweite. 

Von den in Tabelle 3 angeführten Zahlen dürften namentlich die 
Größe der Evaporation und die Spaltöffnungsweite für die Beurteilung 
der Versuchsergebnisse von Bedeutung sein. 

Es geht aus Tabelle 3 hervor, daß die Evaporation in den drei ersten 
Wochen im Juni ziemlich gering, in der letzten Woche dagegen groß war. 
Im August war die Evaporation wieder bedeutend geringer. 

Die Spaltöffnungsweite war um 9 Uhr morgens am größten. Um 
14 Uhr waren die Spaltöffnungen noch sehr gut geöffnet. Im Laufe der 
Nachmittagsstunden wurde, namentlich im Juni, die Öffnungsweite all- 
mählich vermindert, ohne daß doch eine vollkommene Schließung eintrat. 
Um 2—3 Uhr in der Dämmerung, unmittelbar vor Sonnenaufgang, waren 
die Spaltöffnungen wieder weit geöffnet. 


4. Ergebnisse. 
a) Die Menge der löslichen Kohlehydrate zu den verschiedenen Tageszeiten. 
Die Schwankungen der Gesamtmenge der löslichen Kohlehydrate (auf 
50 gem Blattoberfläche [einseitig gemessen] berechnet) sind in Abb. 1 
dargestellt!. Die Menge schwankt in sämtlichen Proben zwischen 1,87 mg 
(nachts) und 11,84 mg (abends). 
1 Wie oben erwähnt, wurde auch die Menge des direkt reduzierenden Zuckers 


getrennt bestimmt. Da die gefundenen Werte im großen ganzen mit denjenigen 
des Totalzuckers proportional sind, sollen sie nicht weiter besprochen werden. 
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Ein Vergleich mit den von anderen Verfassern gefundenen Werten ergibt 
folgendes: MüLLeRr-TuuRGAU (1885), der mit Tabaksblättern arbeitete, 
fand, daß diese an demselben Tag um 7 Uhr 1,33 mg und um 18 Uhr 
2,97 mg Totalzucker pro 50 gem Blattfläche enthielten. MınLer (1924) 
fand in Blättern von Mais um 1 Uhr 1 mg, um 9 Uhr 2 mg, um 15 Uhr 
10 mg und um 19 Uhr 12 mg Zucker pro 50 gem Blattfläche (die Zahlen 
sind von mir umgerechnet). KEULEMANS (1928), der mit Tropaeolum 
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Abb. 1. Gesamtmenge der löslichen Kohlehydrate, Milligramm pro 50 gem Blattfläche 

(einseitig), zu den verschiedenen Tageszeiten. In diesen und den folgenden Kurven sind die 

Bestimmungen um 9 Uhr morgens zweimal angeführt. Man erreicht dadurch eine bessere 
Übersicht über den Verlauf der Kurven. 


@  8.—9.6. v 23.—24. 6. D 24.—25. 8. 
x 9—10.6. A 29.—30. 6. m 28.—29.8. 
© 18.—19.6. À 19.—20. 8. 


arbeitete, fand um 7 Uhr 6,3 mg und um 19 Uhr 10,9 mg Totalzucker 
pro 50 gem Blettfläche. Bei verschiedenen mediterranen Hartlaub- 
gewächsen fanden v. GUTTENBERG und Buxe (1935) bedeutend größere 
Zuckermengen, nämlich 15—93 mg Totalzucker pro 50 gem Blattfläche. 
Diese Pflanzen weichen jedoch von den oben erwähnten so stark ab, 
daß ein Vergleich wohl kaum zulässig ist. 

Auch bei vielen anderen Forschern findet man Angaben über den 
Zuckergehalt der Blätter. Weil diese aber entweder auf Blattsaft, Frisch- 
gewicht oder Trockengewicht berechnet sind, lassen sie sich nicht mit 
den meinigen vergleichen. Den angeführten Zahlen nach ist es aber 
wahrscheinlich, daß die bei Sinapis gefundenen Werte von derselben 
Größenordnung sind wie bei anderen Blättern. 
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Aus Abb.1 geht hervor, daß die Zuckerkonzentration in den 
Sinapis-Blättern in der Nacht (vor Sonnenaufgang) am kleinsten und um 
15 Uhr am größten ist. Bei einer einzelnen Kurve (23.—24. Juni) 


mg je 50cm“Blattfliche(einseitig) 





Stärke 
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Abb. 2. Die Stärkemenge, Milligramm pro 50 qcm Blattfliche (einseitig), 
zu den verschiedenen Tageszeiten. 


® 8—9.6. V _23.—24.6. À 19.—20.8. 
O 1.6 @ 26.—27.6. D 24.—25.8. 
© 18.—19. 6. A 29.—30. 6. m 28.—29.8. 


trat das Maximum schon um 9 Uhr ein. Im großen ganzen sind die 
Schwankungen der einzelnen Kurven ziemlich klein. 

Was die absoluten Zahlenwerte der Kurven betrifft, so fallen sie 
in zwei Gruppen. Die Zuckerkonzentration war in den ersten Versuchs- 
reihen (erste Hälfte vom Juni) bedeutend größer als in allen übrigen. 
Vielleicht ist dieser Unterschied durch die niedrige Temperatur im 
Anfang vom Juni bedingt. 


Planta Bd. 26. 40 
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b) Die Stärkemenge zu den verschiedenen Tageszeiten 
ist in Abb. 2 dargestellt. Der Stärkegehalt schwankte zwischen 1,88 mg und 
18,80 mg pro 50 gem Blattoberfläche. Im Vergleich mit den von anderen 
Forschern gefundenen Werten sind die meinigen sehr klein. MüLLERr- 
THuRGAU (1885) fand in Tabaksblättern um 7 Uhr 59 mg und um 18 Uhr 
74 mg Stärke pro 50 gem Blattfläche. Mizzer (1924) fand im Mais um 
3 Uhr 40 mg, um 9 Uhr 37 mg, um 15 Uhr 50 mg und um 19 Uhr 51 mg 
, Starke“! pro 50 qem Blattoberfläche (die Zahlen sind von mir um- 
gerechnet). Das Stärkemaximum wurde in den Versuchen von MILLER 
meistens schon um 14—15 Uhr gefunden. KEULEMANS (1928) fand in 


nd 





CO, assimiliert 
fone) je 


f1 13 15 17 19 ff aif #88 


Abb. 3. Die maximalerreichbare Assimilationsintensität (s. Text), Milligramm CO, assimiliert 
pro 50 qem Blattfläche (einseitig) und Stunde, zu den verschiedenen Tageszeiten. 


® 8.9.6. Vv 23—24.6. <A 19.—20.8. 
O 16.—17.6 @ 26.—27.6. O 24.—25.8. 
© 18—19.6. A 29.—30.6. M 28.—29.8. 


Blättern von Tropaeolum um 7 Uhr 7 mg und um 19 Uhr 16 mg Stärke 
pro 50 qem Blattfläche. v. GUTTENBERG (1931) hat die Stärkemenge 
in Blättern von Tropenpflanzen zu verschiedenen Tageszeiten bestimmt; 
die Werte schwanken, wie zu erwarten war, sehr stark von Pflanze zu 
Pflanze; häufig wurden weit höhere Werte als bei Sinapis gefunden. 

Wie zu erwarten war, sind die Schwankungen der Stärkemenge bei 
Sinapis bedeutend größer als die der Zuckerkonzentration. Das Stärke- 
minimum ist ausschließlich in der Nacht vor Sonnenaufgang vorhanden. 
Das Stärkemaximum wurde in den Versuchen im Juni meistens schon um 
14 Uhr erreicht, bei den Versuchen im August dagegen meistens erst 
um 18 Uhr. 

Ebenso wie die Zuckerkonzentration war auch die Stärkemenge in 
den ersten Versuchen, wo das Wetter ziemlich kalt und feucht, der Tag 
aber lang war, am größten. Eine Ausnahme bildet jedoch der Versuch am 


1 Dieser Begriff umfaßt bei MILLER außer Stärke auch Pentosane und gewisse 
andere unlösliche Kohlehydrate. 
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26.—27. Juni, wo trotz Trockenheit relativ viel Starke angehauft wurde. 
Im August ist selbst die maximale Starkemenge ziemlich klein. 


c) Die Größe der zu den verschiedenen Tageszeiten maximal erreichbaren 

Assimilationsintensität 
ist in Abb. 3 dargestellt. Die Schwankungen der Assimilationsintensität 
um 9 Uhr sind erstaunlich klein. Trotzdem die Bestimmungen in ver- 
schiedenen Monaten ausgeführt wurden und zwar mit Pflanzen, die sich 
unter verschiedenen klimatischen Verhältnissen entwickelt haben, bewegen 
sich die gefundenen Werte nur zwischen 10,5 und 12,7 mg CO, pro 50 gem 
Blattfläche. 

Aber auch die Schwankungen der Assimilationsbestimmungen der 
einzelnen Versuchsreihe sind im Laufe des Tages in den meisten Fällen 
nur unbedeutend. Es besteht zwar eine Neigung zum Absinken der 
Kurven von 14, bisweilen schon von 9 Uhr ab, aber diese Neigung ist 
meistens nicht sehr ausgesprochen; in einigen Fällen, namentlich im 
August, bilden die Kurven annähernd gerade Linien. Nur in zwei Fällen, 
an den zwei besonders trockenen und warmen Tagen des 26.—27. und 
29.—30. Juni, beträgt das Absinken der Kurve in den Nachmittags- 
stunden etwa 38% der maximalen Werte. 


5. Schlußbetrachtungen. 

Wir wollen nun versuchen, die Ergebnisse der Untersuchungen kurz 
zusammenzufassen. Wie früher gesagt, wurde Sinapis für die Versuche 
gewählt, weil man wegen der intensiven Assimilation der Blätter bei 
dieser Pflanze eine besonders große Anhäufung von Kohlehydraten 
erwarten mußte. Es geht aus den Untersuchungen hervor, daß diese 
Erwartung nicht bestätigt wurde. Trotzdem die Spaltöffnungen jedenfalls 
in den ersten 10 Stunden des Tages gut geöffnet und die Assimilations- 
bedingungen günstig waren, war die Anhäufung kleiner als in den 
Blättern vieler anderer Pflanzen; die Stärkemenge war sogar so niedrig, 
daß die Blätter bei der Jodprobe nur schwach blau gefärbt wurden. 
Es ergibt sich, daß die Auswanderung und der Verbrauch der Assimilate 
für das Wachstum mit derselben Geschwindigkeit erfolgt wie ihre 
Produktion, und daß somit die CO,-Assimilation tatsächlich der be- 
grenzende Faktor der Stoffproduktion bei Sinapis-Pflanzen ist. Es ist 
daher leicht verständlich, daß eine Wirkung der Anhäufung von Assi- 
milaten auf die CO,-Assimilation nicht festgestellt werden konnte. Wie 
oben gesagt, waren die Schwankungen der maximal erreichbaren Assi- 
milationsintensität in den meisten Versuchen überraschend klein. 

In zwei Fällen (26.—27. und 29.—30. Juni) jedoch wurde ein 
stärkeres Absinken der maximal erreichbaren Assimilationsintensität in 
den späteren Nachmittagsstunden nachgewiesen. Da keine besonders große 
Anhäufung von Assimilaten an diesen Tagen im Verhältnis zu den 
40* 
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anderen Tagen nachgewiesen werden konnte, muß man daraus schließen, 
daß diese Verminderung der Assimilationsintensität nicht durch Assi- 
milatanhäufung, sondern durch einen anderen inneren Faktor bedingt 
sein muß. Da die betreffenden Versuche gerade an den trockensten und 
wärmsten Tagen, an welchen die Evaporation 7—9 g Wasser pro24 Stunden 
betrug, ausgeführt wurden, ist anzunehmen, daß dieses Absinken der 
Assimilationsintensität durch eine Verminderung des Wassergehaltes des 
Assimilationsgewebes bedingt war. 

Während also bei Sinapis alba die CO,-Assimilation der begrenzende 
Faktor der Stoffproduktion ist, so ist es sehr wohl möglich, daß es 
andere Pflanzentypen gibt, bei welchen die Stoffproduktion durch die 
Geschwindigkeit der Auswanderung und des Verbrauchs der Assimilate 
begrenzt ist. Tatsächlich haben v. GUTTENBERG und Buxe (1935) fest- 
stellen können, daß in den Blättern verschiedener Macchia-Pflanzen im 
Frühling, wenn die Temperatur noch niedrig ist, eine Anhäufung von 
Kohlehydraten stattfindet, so daß ein Absinken oder Stillstand der 
Assimilation hervorgerufen wird. 

Eine solche Anhäufung von Assimilaten ist namentlich bei niederen 
Temperaturen, bei welchen das Wachstum oft stärker gehemmt wird 
als die Assimilation, zu erwarten und könnte vielleicht unter solchen 
Umständen auch bei Sinapis gefunden werden. 


6. Zusammenfassung. 


1. Um zu untersuchen, ob innere Faktoren, namentlich Anhäufung 
von Assimilaten, die Größe der CO,-Assimilation unter natürlichen 
Bedingungen beeinflussen können, wurde bei Blättern von Sinapis alba 
sowohl die maximal erreichbare Assimilationsintensität (d.h. die bei 
normalem CO,-Gehalt und 20° unter optimalen Bedingungen, wie offenen 
Spaltöffnungen, Beleuchtung mit 22000 Lux und dampfgesättigter Luft 
erreichbare Assimilationsintensität) als auch die Menge der Assimilate 
in den Blättern zu verschiedenen Tageszeiten bestimmt. 

2. Die Assimilationsbestimmungen wurden mit Hilfe der Apparatur 
von BoysEN JENSEN (1933) ausgeführt. Die Luftstromgeschwindigkeit 
im Rezipienten betrug 2,1 cm pro Sekunde; daß diese Geschwindigkeit 
groß genug ist, um eine maximale Assimilationsintensität hervorrufen 
zu können, wurde dadurch bewiesen, daß die doppelte Geschwindigkeit 
keine Vermehrung der Assimilationsintensität zur Folge hatte. 

3. Die Menge des Totalzuckers in den Blättern von Sinapis alba war 
ungefähr dieselbe wie in denjenigen anderer Pflanzen. Dagegen war 
die Stärkemenge im Vergleich mit den von anderen Forschern angegebenen 
auffallend gering. Die Assimilate wandern, trotz der besonders starken 
Assimilationsintensität bei Sinapis alba, beinahe ebenso schnell aus 
den Blättern, wie sie gebildet werden. 
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4. Ein Einfluß der Anhäufung von Assimilaten auf die Assimilations- 
intensität konnte somit bei dieser Pflanze nicht erwartet werden und 
wurde auch nicht gefunden. Die Schwankungen der maximal erreich- 
baren Assimilationsintensität im Laufe des Tages waren in den meisten 
Versuchen erstaunlich klein; nur in zwei Versuchsreihen, die an sehr 
trockenen und warmen Tagen ausgeführt wurden, konnte ein Absinken der 
Assimilationsintensität in den Nachmittagsstunden beobachtet werden. 
Da der Assimilatgehalt der Blätter an diesen zwei Tagen im Verhältnis 
zu den übrigen Tagen nicht besonders groß war, ist dieses Absinken 
wahrscheinlich durch eine Verminderung des Wassergehaltes im Assimila- 
tionsgewebe bedingt. 
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ZUR ZYTOLOGIE DER RIESEN-ANTIPODENKERNE. 


Von 
H. JACHIMSKY 
(Hamburg). 
Mit 3 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 27. Februar 1937.) 


Nachdem bei der Diptere Bibio hortulanus erstmalig die Identität der 
Knäuelkernschleifen mit Chromosomen bewiesen (Hertz und BAUER 
1933) und dieser Befund an anderen Dipteren sowie an Drosophila- 
Arten bestätigt worden war (die gesamte Literatur bei Hrırz 1935), 
schien es interessant, die Frage zu beantworten, ob bei Pflanzen etwas 
Ähnliches vorkommt. Unter den zahlreichen Arbeiten über besonders 
große Kerne bei Pflanzen (vgl. TISCHLER 1934) fiel die von OSTERWALDER 
(1898) auf, weil in der bekannten Abbildung der Antipoden von Aconitum 
napellus die Riesenkerne auf das Vorhandensein von dicken Chromatin- 
fäden schließen ließen. 

Bei Durchsicht seiner Arbeit ergab sich, daß schon OSTERWALDER 
diese besonderen Kernverhältnisse aufgefallen waren. Wenn auch im 
allgemeinen keine bestimmte Anordnung des Chromatins zu erkennen war, 
sondern ,,nur größere und kleinere Klumpen chromatinreicher Substanz‘, 
so befand sich doch ‚in einer Antipode .... der Kern zur Zeit der Be- 
fruchtung im Knäuelstadium“. Die dicken Chromatinfäden erinnerten 
OsTERWALDER sogar an den Kernfaden einer Speicheldrüsenzelle von 
Chironomus, ein eingehender Vergleich wurde jedoch nicht gezogen. 

Da hier ein Anhaltspunkt für das mögliche Vorhandensein von 
Schleifenkernen bei Pflanzen gegeben war, wurden zunächst die Anti- 
podenkerne von Aconitum napellus untersucht. Später wurden auch die 
Riesen-Antipodenkerne von A. variegatum und A. bicolor sowie von 
Podophyllum peltatum mit zur Betrachtung herangezogen. 


Methode. 

Die Untersuchung wurde an Hand von Schnittpräparaten durch- 
geführt, da mit der Zupf-Koch- sowie mit der Nuklealquetschmethode, 
wahrscheinlich infolge Zerreißens der großen Antipodenkerne, nicht 
immer befriedigende Ergebnisse erzielt werden konnten. 

Die Samen von Freilandpflanzen wurden nach CARNOY, NAWASCHIN 
und FLEMMING-BENDA unter dem Rezipienten der Luftpumpe fixiert, 
und zwar verblieben junge, unbefruchtete Samenanlagen im Frucht- 
knoten, dessen Wand aufgeschnitten war, während ältere heraus- 
genommen und zum besseren Eindringen der Fixierungsflüssigkeit vorher 
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angestochen wurden. Die besten Ergebnisse lieferte die Fixierung nach 
FLEMMING-BENDA. 

Für alle Präparate gelangte die FEULGEn-RossengeEcksche Nukleal- 
reaktion zur Anwendung. 

Die Mikrophotographien wurden angefertigt mit Leitz-Makam, 
Periplan. Ok. 8fach, sowie homog. Ölimmersion 1/12 num. Apertur 1,3 
oder Trockensystem Zeiss D. 


A. Die Struktur der Antipodenkerne von Aconitum napellus, 
A, variegatum, A. bicolor und Podophyllum peltatum. 

Um einen Vergleich mit OSTERWALDERs Abbildung ziehen zu können, 
wurden zunächst die Samenanlagen kurz nach erfolgter Befruchtung 
untersucht. Im Gegensatz zu den Angaben OsTERWALDERs fand ich die 
Antipodenkerne durchaus gleichmäßig struk- 
turiert. Sie bestehen aus einem dichten Raum- 
netz sehr dünner Fäden, auf denen sehr kleine 
Chromatinkörnchen schwach zu erkennen: sind. 
xrôBere Chromatinbrocken, wie OSTERWALDER 
sie gesehen haben will, sind nicht vorhanden. 
Ebenso zeigen jüngere als auch ältere Kerne nie 
die von OSTERWALDER abgebildeten Strukturen | 
(Abb. 1). Abb. 1. Antipodenkern von 

Dieser Befund ist um so unerwarteter, als  Aconitumnapellus. Trocken- 
auch Huss (1906), der gleichfalls diese Anti- nm: pret 
podenkerne untersuchte, zu einem ähnlichen Er- 
gebnis gelangte wie OSTERWALDER. Huss stellte in jungen Kernen ein 
feinkörniges Chromatin fest, das später, bei beginnender Degeneration 
der Antipodenkerne, „größere Körner und Klumpen“ bildet. Schließlich 
zerfallen die Kerne ,,in große Chromatinballen und Fetzen, die sich mit 
Hämatoxylin kräftig blau färben“. 

Die Ergebnisse beider Forscher können nur auf ungenaue Beobachtung 
oder unzureichende Fixierung und Färbung zurückzuführen sein. 

Erstens wurde in beiden Fällen mit verhältnismäßig schwacher 
Vergrößerung (313/1 bezw. 600/1) gearbeitet. Nun bestehen aber ältere 
Kerne, die sich im Zustande der Degeneration befinden, nicht aus einem 
überall gleichmäßig ausgebildeten, netzartigen Gerüst von Chromatin- 
fäden, sondern es treten, wahrscheinlich durch Chromatinabbau bedingt, 
Vakuolen auf. Schnitte durch solche Kerne sind stellenweise durch- 
löchert und scheinen, bei schwacher Vergrößerung betrachtet, aus 
„Chromatinballen und Fetzen‘‘ zu bestehen, weil man die feine, fädige 
Struktur dieser Fetzen dann nicht erkennen kann. 

Zweitens können durch den zum Fixieren benutzten absoluten 
Alkohol Schrumpfungen und durch das Hämatoxylin Überfärbung 
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eingetreten sein, die im Verein die feine Struktur überdecken und den 
Eindruck von Chromatinballen oder -klumpen nach verstärken. 

Ganz die gleichen Verhältnisse wie bei Aconitum napellus sind bei 
A. variegatum, A. bicolor und bei den Riesenkernen von Podophyllum 
peltatum anzutreffen. Es ist in allen Entwicklungsstadien ein feinkörniges, 
gleichmäßig verteiltes Chromatin vorhanden. Wenn es hier gelegentlich 
glückt, durch Zerzupfen in Karminessigsäure einen Antipodenkern 
unversehrt zu erhalten, so erkennt man deutlicher als sonst ein fädiges 
Gerüst und auf den Fäden kleine Chromatinkügelchen aufgereiht. Die 
Karminessigsäure verursacht wahrscheinlich ein leichtes Quellen des 
Chromatins, wodurch die Kügel- 
chen besser sichtbar werden. 

Immerhin zeigen die Antipoden- 
kerne deutlich den neuerdings ver- 
schiedentlich beobachteten fädigen 
Aufbau. Die Chromatinkügelchen 
entsprechen nicht etwa optischen 
Querschnitten der Chromonemen, 
wie verschiedentlich sicher festge- 
Abb. 2. Antipodenkern von Podophyllum stellt werden konnte, sondern sind 


peltatum im Prophasestadium. Fluorit Imm. À ws 
1e D. Ap. 1,3. Komp. Ok.12. Zeichnung höchstwahrscheinlichnuklealeChro- 


in Arbeitstischhéhe, für den Druck auf */, momeren. die durch Faden (= Fi- 
verkleinert. " 

brillen) miteinander verbundensind. 
Die Fibrillen geben anscheinend keine Nuklealreaktion und wären dem- 
nach als anukleal (SCHAFFSTEIN 1935) zu bezeichnen, auch wenn sie 
gelegentlich, besonders nach Fixierung mit Chrom-Osmiumsäure, schwach 
gefärbt zu sein scheinen. Bei der auBerordentlichen Feinheit der Fibrillen 
ist die Frage nach ihrer Farbbarkeit in unserem Falle schwer zu be- 
antworten. 

Ob die Größe der Antipodenkerne darauf zurückzuführen ist, daß 
sich die Chromonemen jedes Chromosoms mehrfach teilen [entsprechend 
der Auffassung BRIDGES’ (1934) und Kozrzorrs (1934), die inzwischen 
von BAUER (1935) und Päirau (1935) bewiesen werden konnte], oder 
ob die 2 bzw. 4 Schwesterchromonemen jedes Chromosoms (NEBEL 1932) 
sich vollkommen entwinden und durch Wachstum verlängern, ließ 
sich nicht entscheiden. Irgendeine Parallellagerung oder auch nur 
Zusammengehörigkeit einzelner Fäden in Gruppen zu 2 oder 4 (NEBEL 
1932; vgl. z. B. Abb. 3 in NEBEL 1936) konnte nicht beobachtet werden. 

Einen Antipodenkern im Knäuelstadium, wie OsTERWALDER ihn 
einmal beschreibt, fand ich trotz Durchsicht vieler Präparate ebenfalls 
nur einmal, und zwar bei Podophyllum peltatum (Abb. 2). Derartige 
Stadien scheinen also nicht häufig aufzutreten. Auch Huss beschreibt 
keinen solchen Fall. Trotzdem ist es nicht verwunderlich, daß gelegent- 
lich sich teilende Antipodenkerne angetroffen werden, denn gerade bei 
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Ranunculaceen ist mitotische Vermehrung dieser Kerne haufiger beob- 
achtet worden (Zusammenfassung bei SCHNARF 1929). Leider ließen die 
prophasischen Chromosomen aber keine strukturelle Differenzierung 
erkennen, da das Präparat nach FEULGEN behandelt war. Es wäre, 
bei der Größe der Kerne, interessant gewesen, wenn die Chromosomen 
Längsdifferenzierung gezeigt hätten, weil damit auch bei Pflanzen 
ein Objekt bekannt geworden wäre, das es gestattet hätte, ähnlich wie 
bei den Dipteren, die Analyse der Chromosomenlängsdifferenzierung 
weiter durchzuführen, als das in der reduktionellen Prophase möglich ist. 


B. Die Nukleolen. 


Die Nukleolen treten meistens in der Einzahl! auf, sind, unabhängig 
vom Alter der Kerne, teils kugelig, teils unregelmäßig gestaltet und 
enthalten kleinere und größere Vakuolen. 
Außerdem sind bei Aconitum napellus im 
Nukleolus verschieden große, färbbare 
Körper vorhanden, die auf Grund der 
positiven Nuklealreaktion als Chromatin- 
einschlüsse erkannt wurden. 

Damit ist auch für eine Phanerogame 
das Vorkommen von Chromatin im Nuk- 
leolus nachgewiesen, nachdem es bisher 
nur von Kryptogamen? (Hertz 1928b, 
JACHIMSKY 1935) und Tieren (REICHENOW Abb. 3. Schnitt durch den Anti- 


podenkern von Aconitum napellus. 
1928, Hertz und BAUER 1933) bekannt Der Nukleolus enthält dreiChroma- 


geworden war. tinbrocken, wovoneiner durch einen 
’ Faden mit dem Kerngerüst in Ver- 
Über die Entstehung und Bedeutung hinione Shab. Sines Amen “lan 


der Chromatineinschliisse- des Nukleolus n. Ap. 1,3. Periplan. Ok. 8. 
kann vorläufig keine Aussage gemacht 

werden. Vielleicht handelt es sich um Überreste von Chromosomen- 
,,Grundsubstanz (= Kalymmatin, Heırz 1935), die nach Fixrys 
Auffassung (1930) über den Nukleolus in das Plasma abgegeben 
wird. Auffallend ist jedoch, daß der im Nukleolus liegende Chromatin- 
brocken zuweilen durch einen dünnen Faden mit dem Kerngerüst 
in Verbindung steht (Abb. 3). Der Faden ist deutlich in dem hellen 





1 Zuweilen kommen mehrere Nukleolen vor (Zerfall?, mehrere SAT-Chromo- 
somen ?). 

2 Neuerdings glaubt ScHAEDE (1936) über die Nukleolen von Fontinalis anti- 
pyretica „noch etwas Bemerkenswertes‘‘ berichten zu können: Er stellt bei dieser 
Pflanze kugelige Chromatineinschlüsse in den Nukleolen fest. Es ist SCHAEDE 
also nicht bekannt, daß diese Einschlüsse bei vielen Laubmoosen bereits vor 
8 Jahren beschrieben (HEITz s. 0.) und von mir (s. 0.) genauer mit der Nukleal- 
reaktion untersucht worden sind, Befunde, die bereits in zusammenfassenden 
Darstellungen Aufnahme fanden (vgl. Küster 1935, GEITLER 1936). 
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Hof!, der den Nukleolus umgibt, zu erkennen. Derartige Fäden, die 
den Nukleolus mit dem Kerngerüst verbinden, sind häufiger beschrieben 
und meistens als ,,Kunstprodukte“ angesehen worden ?. In diesem Falle 
scheint jedoch kein Fixierungsfehler vorzuliegen, da der Kern im übrigen 
einwandfrei fixiert ist. Außerdem zieht sich der Faden vom Kerngerüst 
nicht einfach zum Nukleolus, sondern steht mit einem Chromatinkörper 
im Nukleolus in Verbindung. Es ist aber unwahrscheinlich, daß durch 
schlechte Fixierung eine Verbindung dieser Art (auch wenn der Hof 
sicher ein Artefakt ist) zustande kommen soll. Der Faden muß also 
als tatsächlich bestehend hingenommen werden. 

Bei Aconitum besteht in dieser Beziehung eine merkwürdige Analogie 
zu Drosophila virilis, wo Herrz (1934) ebenfalls einen langen Faden 
feststellt, der vom ß-Heterochromatin an der Zusammenschlußstelle 
der Chromosomen in das Innere des Nukleolus führt und hier mit einem 
Chromatinbrocken in Verbindung steht. Dagegen findet FRoLowa 
(1936), daß bei Drosophila sulcata der Faden nicht im, sondern auf dem 
Nukleolus endigt, wobei er sich in seine einzelnen, von den Leitkörperchen 
aller Chromosomen kommender Bestandteile auflöst. Auf dem Faden 
werden auf Grund der Feulgentärbung kleine Chromatintropfen fest- 
gestellt. FroLowa nimmt an, daß die Fäden, die selbst keine Nukleal- 
reaktion geben, Reste der Zugfasern sind. 

Über das Zustandekommen und die Bedeutung des Fadens kann 
in unserem Falle nichts ausgesagt werden. Sicher handelt es sich nicht 
um den Faden eines SAT-Chromosoms, der von dem an der Peripherie 
des Nukleolus liegenden Trabanten in das Innere des Nukleolus führt, 
wie ihn Herrz (1932) bei Allium cepa beschreibt; denn man findet auf 
dem Nukleolus nie einen trabantenähnlichen Körper, der mit einem Faden 
in Verbindung steht. Es wäre möglich, daß bei der raschen Größen- 
zunahme des Nukleolus in Antipodenkernen einfach ein Teil des Kern- 
netzes umwachsen wird, wobei die Verbindung mit der übrigen Kern- 
masse erhalten bleibt, oder daß Chromatin in den Nukleolus hineinwächst 
(vgl. Herrz und BAUER 1933, bei Bibio hortulanus). Der Faden, der 
keine Nuklealreaktion gibt, bestünde dann aus einer (oder mehreren) 
anuklealen Fibrille. 

Bei Moosen ist bisher keine Verbindung zwischen dem Chromatin 
im Innern des Nukleolus und dem Kerngeriist beobachtet worden. 

Der Befund bei Aconitum napellus ließ vermuten, daß Chromatinein- 
schlüsse der Nukleolen für Antipodenkerne typisch seien, da sie sonst 

1 Auf Schnittpräparaten erkennt man um den Nukleolus oft einen hellen 
Hof, dessen verschiedene Breite wahrscheinlich darauf zurückzuführen ist, daß 
das Kerngerüst dem unregelmäßig gestalteten Nukleolus nicht überall eng anliegt. 
Bei kugeligen Nukleolen ist der Hof kaum angedeutet. 

2 Nemec (1929b) glaubt auf Grund seiner Versuche an die Realität solcher 
Strukturen, denn beim Zentrifugieren verzerrt und deformiert der Nukleolus das 
Retikulum, was auf vorhandene Bindungen schließen läßt. 
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bei Phanerogamen nie beobachtet worden sind. Das ist jedoch nicht der 
Fall, wie die Untersuchung an Podophyllum peltatum zeigte, wo die 
betreffenden Einschliisse fehlten. Es bleibt festzustellen, ob nukleale 
Einschlüsse bei allen Ranunculaceen auftreten. 


Die Anregung zu der vorliegenden Untersuchung verdanke ich 
Herrn Prof. Dr. Herrz. Herr Prof. Dr. WınKLeg stellte mir bereitwilligst 
die Institutsmittel zur Verfügung, wofür ich auch ihm meinen Dank sage. 
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ZUR ENTSTEHUNG DER ORTSTEIN-BLEICHSANDSCHICHTEN 
AN DER OSTSEEKUSTE. 


Von 
W. BENRATH und FR. Jonas. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Februar 1937.) 


Das Profil Lebadüne. 


In den Schriften Kurp v. BëLows ist der Ortstein nicht nur in zahl- 
reichen, auf der Auswaschungstheorie fußenden volkstümlichen Dar- 
stellungen beschrieben, sondern seine Altersstellung als angeblich typisches 
Sediment des Atlantikums ist in den „Erläuterungen“ (1) mit genauen 
Jahreszahlen belegt worden, deren Wiedergabe in diesen für alle Volks- 
schichten bestimmten Heften eine wissenschaftlich einwandfreie Grund- 
lage zur Voraussetzung haben müßte. Es ist befremdend, daß selbst in 
der gleichen Lieferung Angaben enthalten sind, die zu ganz verschiedenen 
Schlüssen führen müssen. So schreibt v. BüLow z.B. für Bl. Lebasee, S.16 
wörtlich: „Alte und junge Dünen unterscheiden sich durch zwei Kenn- 
zeichen voneinander: Da die älteren Dünen im Beginn der Nacheiszeit 
entstanden sind ..... sind sie erheblich länger den Einwirkungen der 
Verwitterung ausgesetzt gewesen, als die jüngeren. Diese sind infolge- 
dessen frei von Ortstein, der die alten Dünen auszeichnet.‘ Demgegenüber 
lesen wir in denselben Erläuterungen S. 23 und den Erläuterungen zu 
Bl. Leba, S. 25, zu Bl. Schurow, S. 26, zu Bl. Glowitz, S.27: „In den 
jüngeren Dünen zeigen sich erst die Anfänge der Ortbildung. Da die jüngere 
Dünenbildung etwa vor 350 Jahren erfolgte, die ältere vor mindestens 
6000 Jahren stattfand, gewinnt man einen ungefähren Maßstab für das 
Schrittmaß der Verwitterung unter den im Bereich der Lieferung herr- 
schenden klimatischen Verhältnissen.‘ 

Mit großer Ausführlichkeit wehrt sich v. BüLow in seiner ,,Erdge- 
schichte“ 1930 (2) gegen die Auffassung, daß die Deutung von 
diluvialen Schichtenfolgen als sicher anzusehen sei; um so bedauerlicher 
ist es, wenn er hier für die noch viel unsicherere Altersstellung des Ortstein- 
Bleichsand-Pakets sogar genaue, durch keinerlei Belege gestützte Zahlen 
verbreitet! 

Über das allgemeine Vorkommen des Ortsteins in Hinterpommern 
diene folgende Angabe: v. BüLow 1923, (3) ,,Ortstein fehlt fast 
nirgends im Sandboden der Küstenebene des Kreises Leba und in 
den alten Dünen ! (4) (podsolierte Waldböden in der Lontzkedüne)‘ 


1) Vgl. Jb. preuß. geol. Landesanst. 1929, 132. 
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Hier findet sich S.39 auch eine wichtige Theorie der Ortsteinbildung, 
die in späteren Schriften v. BüLows nicht mehr wiederholt wird: 
„Sie besagt, daß die Tiefe der Auswaschung mit der Grenze des Boden- 
frostes zusammenzuhängen scheint, der, soweit er eindringt, die Bildung 
des Ortsteines verhindere. Ferner wird zum wiederholten Male er- 
klärt, die alltägliche Beobachtung, daß der Ortstein in der Umge- 
bung von Baumwurzeln tief ausgebuchte Töpfe bilde, dürfte mit den 
von den Wurzeln ausgeschiedenen Säuren zusammenhängen.‘ Zu dieser 
Theorie findet sich eine sehr instruktive schematische Zeichnung in der 
,,Erdgeschichte“, 1930. S. 163. Wichtig und sehr bezeichnend ist die erst- 
malig von BüLow für Pommern gemachte Beobachtung, daß in der 
Nähe von Dörfern (Schönehr und Wittenberg) Ortstein „durch Wind und 
Wetter seiner Bleichsanddecke beraubt sein kann und nun offen zutage liegt“. 
Eine Erklärung, etwa als Folge der Schaftrift und anderer anthropogener 
Bodenaufbereitungen, wird nicht versucht, obwohl sie für das uralte Sied- 
lungsland des pommerschen Küstensektors nahe liegt. Über die Stellung 
des Ortsteins in bezug auf die Waldböden unterrichtet eine Angabe 
(1923, S.40): ,,Oft findet man das Ortsteinprofil mehrere Dezimeter oder 
gar Meter hoch mit gelbem, unverwittertem Flugsand bedeckt — ein 
Zeichen, daß hier ein alter Waldboden später von Dünen überweht 
wurde.“ 

Zur Entnahme des ersten Ortstein- Bleichsandprofils in engen Ab- 
ständen stand mir in Hinterpommern 1935 ein frischer, etwa 30 m langer 
Aufschluß als Querschnitt durch den Dünenzug zur Verfügung, der das 
Lebamoor gegen Norden teilweise abriegelt!. Diese Dünen haben, von 
Speck beginnend, eine durchgehende Länge von über 5km, die Profil- 
entnahmestelle lag unmittelbar östlich der Försterei Elbengrund, wo die 
Dünenhöhe etwa 8m beträgt, während andere Teile bis 24 m erreichen. 

Die Vegetation dieses Dünenzuges ist ein ziemlich grasreicher, moos- 
armer Kiefernhochwald. Der Bestand wird von WANGERIN 1916 (5) 
als ,,Kiefern-Heidewald“ bezeichnet. In dem nach Süden unmittelbar 
am DünenfuB einsetzenden, als Laggzone aufzufassenden Randgebiet 
des „Großen Torfmoors‘‘ (Lebamoor) findet sich eine Mischflora eigen- 
artiger Zusammensetzung. Kontinental-östliche Arten wie Ledum palustre 
stehen als üppiges Buschwerk zusammen mit den atlantischen, hier im 
Gegensatz zum Weichseltal und dem ostpreußischen Küstensektor in 
reichlichen Beständen vorkommenden Arten, wie Myrica Gale, Erica 
Tetralix, unter den Moosen Sphagnum rubellum und Sph. inundatum 
var. ovalifolium, das für die Heidemoore im euatlantischen Teil West- 
europas charakteristisch ist. 

Für die nördliche Randzone ist besonders das Auftreten von Utri- 
cularia minor und Sphagnum cuspidatum in alten Torfstichen, an deren 

1 Das Profil erhielt den Namen ,,Lebadiine“, da eine einheitliche Bezeichnung 
des Höhenzuges erforderlich erschien. 
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Rändern Molinia coerulea üppig entwickelt ist, charakteristisch. Sehr 
wichtig ist auch das Vorkommen von Juniperus communis und Rubus 
Chamaemorus, von denen der erstere gerade für die östliche Randzone des 
»GroBen Torfmoores und des südlicher gelegenen ‚Schwarzen Moores‘ 
zusammen mit Salix repens und S. aurita von WANGERIN (S. 96 und 101) 
angegeben wird. In den noch weiter siidlich gelegenen Teilen des Lebatales 
kommen ferner Salix pentandra und S. repens als dichtes Buschwerk zu- 
sammen mit Juniperus vor. Das Vorkommen des Wacholders ist nach 
WANGERIN im Gebiet an das Massenauftreten von Vaccinium vitis - 
gebunden, so im östlichen und südlichen Teil des ‚Großen Torfmoors‘, 
Giesebitzer Moor und in den Birken-Kiefern- Moorwäldern bei mt Ar 
und westlich von Wobensin. Er tritt aber auch in den eigenartigen Küsten- 
mooren reichlich auf, so im Bielawa- und im Wierschutziner Moor. Von 
den Ericaceen ist Empetrum nach WANGERIN in den der Bohrstelle be- 
nachbarten Teilen des ‚Großen Torfmoors wie auch in dessen Südteil 
und den anschlieBenden Mooren reichlich vorhanden, es fehlt in den 
Kiefern-Moorwäldern und einem Teil der Kiistenmoore. Erica Tetralix 
ist im gesamten unteren Lebatal im ganzen reichlich vertreten und bildet 
Bestände ebenfalls in den Kiistenmooren. Zu erwähnen ist das Auftreten 
von Arctostaphylos uva ursi im östlichen „Großen Torfmoor und im 
Bielawa-Kiistenmoor. Das Auftreten von Rubus Chamaemorus ist im 
„Schwarzen Moor“ bestandbildend, reichlich ebenfalls im ‚Großen Torf- 
moor‘, in den Zezenower Fichten, im Moorwald bei Hammerstein und ver- 
einzelt im Bielawamoor. | 

Dem geologischen Aufbau nach ist die Lebadiine eine von den heutigen 
dünenartigen Oberflächenformen, deren tieferer Aufbau erst noch von 
geologischer Seite genau zu klären ist; sie ist anscheinend als eine weniger 
durch Windwirkungen als durch subglaziale Sandanhäufung primär 
angelegte Bildung anzusehen — dafür spricht das Fehlen von ausge- 
sprochenen Luv- und Leerichtungen, das ich an dem die ganze Düne 
quer durchschneidenden Aufschluß einwandfrei feststellen konnte. Dem 
gegenüber schreibt v. BüLow 1932b, (7) — daß dieser Dünenzug, wie 
auch andere des westlichen Lebaurstromtals, auf dem Boden dieses Tals 
durch Zusammenwehung „besonders in den ersten pflanzenarmen Zeiten“ 
der Nacheiszeit entstanden ist. Als Beweis für diese Alterstellung wird 
auch hier wieder die ,,Verwitterung unter atlantischem Klima“, also die 
„Ortsteinbildung nach BüLow‘ angeführt — ob diese gleich nach der 
Bildung der Dünen im BüLowschen Sinne eingesetzt hat, wird nicht 
einmal in den Bereich der Erwägung gestellt. 

Andererseits spricht v. BüLow 1930, S. 67 mit Recht von den Sand- 
massen, die aus den Seitentälern offenbar subglazial hervorgequollen 
sein müssen, und die bekanntlich zusammen mit gröberem Material 
regelrechte Schotterkegel bzw. Deltabildungen an verschiedenen Stellen 
dieses Urstromtals vorgeschoben haben. 
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Der Querschnitt der Lebadüne zeigte gleichmäßig nach N und § 
abfallende Hänge mit überall deutlicher Ortsteinbildung. Es handelt 
sich um eine der von BüLow für das Gebiet als besonders typisch bezeich- 
neten Braundiinen, und daher ist der Widerspruch gegen die Auswaschungs- 
theorie, der sich bei der ersten Untersuchung des Aufschlusses sofort ergab, 
um so erstaunlicher. Es zeigte sich nämlich, daß der in seiner Mächtig- 
keit zwischen 20 und 40 cm schwankende, den Ortstein überlagernde 
Sand auf meterlangen Abschnitten von dünnen, torfartigen Streifen 



































Abb. 1. 


durchzogen war. Diese erwiesen sich bei mikroskopischer Untersuchung 
im Moorforschungsinstitut der Deutschen Forschungsgemeinschaft durch 
Anreicherung von Pinus-Pollen und Pinus-Spaltöffnungen als Kiefern- 
waldböden, die regelmäßig durch nachtreibenden Sand überweht waren. 
Trotzdem diese Schichten keineswegs nur „hauchartig‘‘ den Sand durch- 
setzten, zeigte der darunter liegende, gegenüber dem ,,nackten‘‘ —- also 
mit viel weniger „ausgewaschenem‘‘ Material überdeckten — Ortstein 
nicht den geringsten erkennbaren Unterschied in der Farbe oder Mächtig- 
keit gegenüber den Partien ohne solche Waldbodenschichtungen. 

Es wurde ein Profil in engen Probeabständen durch eine der oben 
gekennzeichneten Stellen gelegt, die am nördlichen Abhang in etwa 
1,50 m Höhe von der Wegkante gemessen lag. 
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Die Stratigraphie des Profils geht aus der Diagrammzeichnung Tafel 1 
hervor. In ihr sind auch die 4 begrabenen Kiefernwaldhorizonte erkenn- 
bar, und zwar außer dem Kiefernhumus der heutigen Oberfläche 3 durch 
junge Sande getrennte Lagen in 10, 15 bzw. 20 cm Tiefe. Der 4. Humus- 
horizont beginnt in 27,5 cm Tiefe und geht in 32 cm in Humusbleichsand 
über; letzterer endet in 36 cm in einer Schicht von hellem Bleichsand. 
Dieser Bleichsand ist insgesamt 7,5 cm mächtig (von 37,5—45 cm des 
Profils unter der Oberfläche); er grenzt nach unten nicht unmittelbar 
an den Ortstein, sondern wird unterlagert von 3,8 cm feinem rötlichem 
Flugsand, den man als aufgearbeiteten Ortstein ansehen kann. Der Ort- 
stein selbst reicht von 48,5—55 cm unter der Oberfläche und geht in 
gebänderten gelben Sand über. Innerhalb dieser Schichtenfolge wurden 
23 Proben entnommen und analysiert. Dabei wurden die in NW-Deutsch- 
land gemachten Erfahrungen erneut bestätigt, und sie sollen deshalb, 
weil sie in mehr als einer Beziehung wichtig sind, hier eine ausführliche 
Besprechung erfahren. 

Zunächst der Ortstein. Er besteht wie auch die übrigen bisher unter- 
suchten Ortsteine Norddeutschlands lediglich aus Quarzsanden, die von 
mehr oder minder kräftigen Eisenhumathüllen umschlossen sind und daher 
eine matte Farbe besitzen im Gegensatz zu den meist lebhaft rotbraunen 
Eisenanreicherungsschichten anderer Lagerfolgen (s. a. Profil Kl.-Müritz 
dieser Arbeit, Abb. 2). 

Die mikrobotanische Untersuchung des Ortsteins ergab in Bestätigung 
früherer Untersuchungen eine subarktische Flora. Da diese für die Datie- 
rung des Ortsteins bzw. für den Zeitpunkt des Endpunktes seiner Bildung 
uns wichtig erschien, sind die betreffenden Spektren in der Diagramm- 
zeichnung mit eingetragen. Die dort verzeichneten Pollenwerte sind be- 
zogen auf die Baumpollenmenge. In letzterer ist aber im Gegensatz zu 
den bisherigen Darstellungsweisen auch Salix enthalten, da die Weiden 
einen großen Teil der Flora dieser Periode nach den Erfahrungen in Nord- 
deutschland ausmachten und bei Nichtberücksichtigung der Zufalls- 
faktor der Nichtbaumpollenwerte zu groß geworden wäre. 

Der Erhaltungsgrad der Pollenkörner war ein sehr guter, so daß z. B. 
bei den Salices 3 verschiedene Typen unterschieden wurden und außer- 
dem in den untersten Schichtproben noch Larix mit einiger Sicherheit 
bestimmt werden konnte. Beschädigungen an den Pollen waren auf- 
fallend selten, und sogar die empfindlichen Rubus Chamaemorus-Pollen 
waren in der überwiegenden Zahl meist unverletzt erhalten. 

Das Charakteristische der beiden eingezeichneten Ortsteinspektren 
ist die ganz geringe Beteiligung von Kiefer und Birke — von der Aus- 
wertung der 1% Erle in der untersten Probe sehen wir ganz ab. — Die 
Hippophaö-Werte bewegen sich zwischen 32 und 48%, Salix zwischen 
78—98%. Rubus Chamaemorus ist mit 50 bzw. 44% vertreten, und die 
Cyperaceen-Werte schwanken zwischen 65—82%. Von den Ericales 
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wurden in der liegenden Probe 24 Empetrum und 9 Vaccinium gezählt, 
in der hangenden nur 2 Empetrum. Dies erscheint in Verbindung mit der 
Zunahme von Salix und besonders der Cyperaceen-Werte deutlich als 
Hinweis auf eine Vernässung gegen die Oberkante des Ortsteins. Diese 
Vernässung ist zweifellos innerhalb eines sehr frühen spätglazialen Zeit- 
abschnittes zu verlegen, und wir sind in der glücklichen Lage, diesen Zeit- 
punkt auf Grund der Untersuchungen Scutirrumprs bei Hamburg 
genauer einzuengen. Es kann sich nach den bisherigen Erfahrungen in 
Mitteleuropa nur um das Ende der sog. Tundrenzeit handeln. Hippophaé 
hat wie bei Hamburg um diese Zeit einen kräftigen Vorstoß unter- 
nommen und geht schnell wieder zurück. Die hohen Salix-Werte dürften 
auf lokales Vorherrschen von wahrscheinlich subarktischen Zwergweiden 
zurückzuführen sein. Damit ist zum erstenmal für Ostdeutschland der 
Nachweis erbracht, daß die Ortsteinbildung ebenfalls in einen subarktischen 
Klimaabschnitt fällt, und zwar genauer das Ende einer glazialen Periode 
umfaßt. 

Zu demselben Ergebnis kamen die Untersuchungen in N W- Deutsch- 
land, die bisher noch nicht veröffentlicht wurden. Die Ortsteinbildung ist 
also eine primäre Erscheinung einer Klimaänderung, die im Ablauf von 
einem Glazial zum Postglazial als die wichtigste bezeichnet werden muß. 
Alle späteren Klimaänderungen, die mit den Schwankungen des zurück- 
weichenden Eises das eisfrei werdende Gebiet erreichten, können im 
Vergleich zu dieser ersten nur weniger intensiv gewesen sein. 

Die Bleichsandbildung — einschließlich des humosen Bleichsandes und 
der oberen Humushorizonte — umfaßt nach den Ergebnissen der Pollen- 
analyse einen Abschnitt des Postglazials, der sich nach den Kurven der 
Diagramme einigermaßen bestimmen läßt. Während der ganzen Bleich- 
sandbildung herrscht die Kiefer vor, die nur in 2 Spektren von der Erle 
übergipfelt wird. Darin setzt ein sehr schneller Kiefernanstieg ein, den wir 
als lokale Kiefernwaldbildung ohne weiteres aus den im Boden gefundenen 
Resten erkennen können. Diese Pinus-Dominanz hält bis zur Gegenwart 
an und manifestiert die natürliche Entstehung des rezenten Kiefern- 
hochwaldes, der heute die Landschaftsform der Lebadüne beherrscht. 
Die natürliche Entstehung dieses Kiefernwaldes deckt sich mit den Ergeb- 
nissen der soziologischen Forschung vollständig. Sowohl Preuss als auch 
Hveck haben die Soziation dieser natürlichen Kiefernwälder beschrieben, 
und der unterdes verstorbene Erstgenannte machte uns noch darauf auf- 
merksam, daß die Kiefernwälder der Ostseeküste sich aus Heiden ent- 
wickelt haben müssen. Diese Ansicht wird durch die mikrobotanische 
Untersuchung der beiden Profile dieser Arbeit klar bestätigt. 

Es ist auch möglich, den Beginn dieser Kiefernentwicklung in unge- 
fähren Grenzen zeitlich einzuordnen. 

Im Atlantikum werden Kiefern in erster Linie auf Moorböden beschränkt 
gewesen sein, und der reiche Bestand auf den weiten Flächen des Leba- 


Planta Bd. 26. 4la 
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moorgebietes, das insgesamt mit dem der Lebadiine zunächst gelegenen 
„Großen Torfmoor‘‘ (Wacholla), dem Giesebitzer, Zemminer, Ruschützer, 
Poblotzer und dem Schwarzen Moor viele Quadratkilometer bedeckt, 
kommt als Sender in Frage. Daneben treten hier besonders die Bruch- 
waldvertreter Birke und Erle hervor. Die sog. Eichen-Mischwaldkom- 
ponenten treten entsprechend dem Vorherrschen jungalluvialer: Boden- 
bildungen in der Umgebung zurück, doch ist bemerkenswerterweise Tilia 
im Liegenden des Bleichsandes noch mit 14% neben Quercus mit 2% vor- 
handen. 5 cm dariiber besitzt die Linde noch 3%, die Eiche aber 15%. 
Daneben sind in derselben Schicht (bis 40 cm) 5% Ulme und 1% Buche 
vorhanden. Dieses Spektrum fällt mit dem beginnenden Haselabstieg 
zusammen. Der Schnittpunkt der Haselkurve mit der 10% -Ordinate 
ist im Diagramm derjenige Zeitpunkt, an dem die Kiefernausbreitung 
einsetzt. Er fällt mit dem Beginn der Sedimentierung humosen Bleich- 
sandes über hellem Bleichsand zusammen. Gleichzeitig beginnt auch 
die Myrica-Ausbreitung, und die Vorherrschaft der Eichen-Mischwald- 
glieder endet. Nach unseren bisherigen Erfahrungen handelt es sich hier 
um die Zeit der subatlantischen Klimaverschlechterung, und zwar um 
den Beginn dieser Periode um rund 1000-500 v. d. Ztw. 

Die Bleichsandbildung ist nach dem pollenanalytischen Ausweis 
in Bestätigung aller bisherigen Bleichsanduntersuchungen als eine auf- 
einanderfolgende Ablagerung anzusehen. Alle anderen Erklärungen müssen 
infolge des auffälligen Spektrenablaufs als theoretisch angesehen werden. 
Diese theoretischen Ansichten sind begründet durch Ableitung aus den 
Vorkommen der Bodenfolgen Humus-Bleichsand-Ortstein bzw. aus den 
chemischen Analysen, während mikrobiologische Analysen über solche 
Böden bis vor kurzem überhaupt nicht angestellt worden sind. Bei der 
Untersuchung dieser Bleichsande haben wir die überraschende Fest- 
stellung gemacht, daß diese einen mehr oder minder hohen Tongehalt 
aufwiesen im Gegensatz zu dem liegenden gelben Flugsand und zu den 
Ortsteinschichten. Nach diesem Befund kann der Bleichsand nicht aus 
dem ursprünglichen Boden abgeleitet werden, sondern es liegt eine neue 
Sedimentation vor. Es ist natürlich vorläufig nicht zu entscheiden, woher 
diese Bod bildung ihr Material nahm, nur liegt der Verdacht nahe, 
daß der Tonanteil aus mehr oder weniger entfernten tonhaltigen Schichten 
durch Lufttransport übertragen — also ausgeweht — worden ist. Er muß als 
äolisches Sediment aufgefaßt werden, und dieser Vorgang ist auf weite 
Strecken in ziemlich gleichmäßigem Sinne verlaufen, wenn auch der 
Beginn einer eigentlichen Bodenbildung stets wieder durch lokale Faktoren 
unterbrochen wurde. Der Wind wird dafür gesorgt haben, daß die so 
angewehten Schichten stets wieder umgelagert wurden, bis eine spezifische 
Pflanzengesellschaft, die für die Erhaltung der neuen Bodendecke besonders 
geeignet war, diesen Boden besiedeln und durch den windstillen Raum ihres 
dichten Pflanzenwerks aus dem Zustand ständiger Umlagerung in eine 
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gewissermaßen gleichmäßige Bodenbildung überführen konnte. Das ist 
einzig und allein die Calluna-Heide gewesen. Wir wissen, daß Wälder 
einem steten Wechsel unterworfen sind, und zwar je nach dem Nährstoff- 
gehalt und nach dem Klimacharakter des jeweiligen Zeitabschnittes 
in andere T'ypen übergehen, während die Calluna-Heide auf den nährstoff- 
armen Böden fast konkurrenzlos ist. Sie muß erst weichen, wenn die Ver- 
nässung zu stark geworden ist (Moorbildung), oder das Klima in subark- 
tische Tönung übergeht, der sie auf die Dauer nicht gewachsen ist. Es 
treten dann an ihre Stelle andere Heideformen, so z. B. die Empetrum- 
Heide. Dieser letztgenannte Heidetyp besitzt infolge der physiologischen 
Eigenart dieser Pflanze nicht die Fähigkeit, den Boden vor Denudation 
zu schützen, wie es die Beobachtung aus den schwedischen Hochgebirgen 
durch eine Reihe namhafter schwedischer Forscher ergeben haben. Die 
Bleichsandbildung fällt also in das Atlantikum des Postglazials, und zwar 
findet sie mit beginnendem Subatlantikum ihr Ende, und es bilden sich 
nun humose Sande und später Humusdecken. Durch die Untersuchung 
von über 30 norddeutschen Bleichsand-Ortsteinprofilen wurde — von 
wenigen Ausnahmen abgesehen — eine gleichmäßige Mächtigkeit des 
Bleichsandes (etwa 15 cm) im Gebiet festgestellt. Diese 15 cm erstrecken 
sich über einen Zeitraum von ungefähr 4000 Jahren (5000—1000 v. d. 
Ztw.). Spezielle Untersuchungen des Moorforschungsinstituts der Deut- 
schen Forschungsgemeinschaft, die noch nicht veröffentlicht sind, ergaben 
für rund 1 cm Bleichsand etwa 250—300 Jahre Bildungsdauer. Wenn 
wir die Zeit von 250 Jahren als Durchschnitt in Rechnung setzen, ergibt 
sich für den Beginn der Bleichsandbildung im Profil Lebadüne der Zeit- 
punkt ungefähr 3000 v.d. Ztw. (es handelt sich hier um 7,5 cm Bleichsand !). 
Diese ungefähre Zeitfestsetzung wird durch das Spektrum der untersten 
Bleichsandprobe bestätigt. Es handelt sich um den schnellen Rückgang 
von Tilia mit gleichzeitigem Erlen- und Haselanstieg, der das ältere vom 
jüngeren Atlantikum trennt. Für die exakte Geochronologie Norddeutsch- 
lands in diesem Zeitabschnitt s. das Richtprofil Joachimsthal 1936 
(17). Die auffällig hohe Lindenbeteiligung während der Eichenmisch- 
waldzeit wurde auch von v. BüLow bei der Untersuchung des Giesebitzer 
Hochmoors im Lebatal bestätigt (8), das 7,5 km südwestlich der 
Lebadüne liegt. v. BüLow hebt besonders das Fehlen der Buche bis 
auf eine Ausnahme und das Vorherrschen der Kiefer hervor. „Die Eichen- 
mischwaldkurve wird in diesem Diagramm zuunterst nur durch Linde 
dargestellt. Von anfangs 15% fällt sie bald auf 1% ab, erreicht im Grenz- 
horizont noch einmal 8—9% und tritt danach fast ganz zurück.“ Wir 
müssen bei einem Vergleich der beiden Diagramme uns vor Augen halten, 
daß das Moorprofil v. BüLows bedeutend näher am laubwaldtragenden 
Leba-Urstromtalrand liegt als das Dünenprofil Lebadüne. Der jüngste 
Abschnitt der Waldentwicklung des Postglazials fehlt in dem BëLowschen 
Diagramm. Die überwiegende Beteiligung der lokalen Bruchwaldkom- 
41* 
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ponenten Birke und Erle während der atlantischen Bleichsandbildung ist 
ein Hinweis auf geringe Walddichte der nächsten Umgebung. Wenn die 
Düne damals schon mit Hochwald bedeckt gewesen wäre, hätte sich dieses 
im Spektrum — genau wie die rezenten hohen Pinus-Werte— stark bemerk- 
bar machen müssen. Die Frage nach der damaligen Dünenvegetation 
wird gelöst durch die Berücksichtigung der Nichtbaumpollen. Die Calluna- 
Kurve ist der Beweis für das Vorhandensein von Heiden an dieser Stelle 
während des Atlantikums, und damit sind die aus soziologischen Er- 
wägungen gezogenen Schlußfolgerungen auf das beste bestätigt. 

Mit dem Zeitpunkt um 3000 v. d. Ztw. beginnt eine schnelle Heide- 
ausbreitung von 354 auf 1196%. Das Maximum dieser Erscheinung mit 
1350% liegt in 17 cm Tiefe des Profils; es entspricht also ungefähr dem 
Beginn der Bronzezeit. Während dieser Periode waren die Böden weit- 
gehend durch die Heide festgelegt, und es konnte überall oberhalb der 
Ortsteinlagen zu ungestörten Bodenbildungen kommen. Wahrschein- 
lich haben sich auf einigen Dünen, die keinen Ortstein trugen, damals 
auch schon lokale Eichenwälder entwickelt, und infolgedessen steigt die 
Quercus-Kurve vorübergehend auf 14% an. Ebenso schnell, wie die 
Heidekurve ansteigt, fällt sie auch wieder ab, und zwar auf 54% in 35 cm 
unter der Oberfläche. Während der Zeit des humosen Bleichsandes, den 
wir mit der Klimaverschlechterung auf Grund des pollenanalytischen 
Befundes in Verbindung brachten, ist also die Vorherrschaft der Heide 
gebrochen, was wir auf klimatische Faktoren (Ausfrieren) zurückzuführen 
haben. Die Kiefer zeigt unmittelbar darauf ihren plötzlichen Anstieg 
von 21 auf 65%, der also um die Zeitenwende erfolgt sein muß. Sie nimmt 
dann schnell auf 95% zu, und gleichzeitig ist der Anteil von Calluna 
auf 6% heruntergegangen. Mit anderen Worten: Die Heide ist innerhalb 
des Kiefernwaldes zu geringfügigen Beständen herabgesunken. Diese 
Verhältnisse verschieben sich während der Zeit der beiden obersten 
Schichten nicht mehr wesentlich. Infolgedessen zeigen die geschlossenen 
Kiefernwälder dieses Gebietes heute eine ärmliche Bodenvegetation von 
Gräsern, Flechten und wenig Heidekraut. Stellenweise liegen heute kraut- 
reichere Bestände vor. Sie können an diesem Standort keine größere 
Rolle gespielt haben. Die Kiefer fand vielmehr optimale Bedingungen 
und wurde in ihrem Wachstum auch nicht dadurch gestört, daß wiederholt 
Dünensand einwehte. Diese Einwehungen sind periodisch erfolgt, und es 
gab Zeiten, in denen sie zum Stillstand kamen. Während dieser Still- 
stände bildete sich jedesmal eine Humusschicht, deren Bildung sich also 
4mal bis zur Gegenwart wiederholt hat. Der dazwischen liegende Flug- 
sand besitzt im Gegensatz zum Bleichsand fast keinen Tongehalt mehr. 
Er muß also petrographisch von dem letzteren getrennt werden, und von einer 
Ortsteinbildung oder auch nur Anklängen an diese kann natürlich nicht 
gesprochen werden. Alle anderen Aussagen müssen in das Reich der 
Phantasie verwiesen werden, und es ist interessant, mittels dieser fest- 
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gelegten Merkmale einmal die Stichhaltigkeit bodenkundlicher Unter- 
suchungen zu beleuchten. 


Das Profil Klein-Müritz. 

Das gesamte Gebiet der Rostocker Heide ist ein Talsandbecken der 
jüngeren Eiszeit. Unterhalb der 6—10 m mächtigen Talsande ist überall 
Geschiebemergel [nach KAESTNER (9)] angetroffen. In diesen Tal- 
sanden oder ,,Heidesand“, wie er früher genannt wurde, ist nach dem 





Abb. 2. Ortstein-Bleichsandprofil am Torfbriicker Strand (Rostocker Heide). Photo Jonas. 

Die rezente Dünenschicht ist nicht zu sehen. Das Profil schließt oben mit Humussand ab. 

Darunter folgt der Bleichsand, insgesamt 30 cm. Die Ortsteinschicht reicht in deutlichen 

Zapfen in den gebänderten gelben Sand. In ungefähr 1 m Entfernung unterhalb des 

Ortsteinhorizonts ist eine dunklere Einlagerung im Sand sichtbar: das Auskeilen des 
interstadialen Moores. 


selben Verfasser der Ortstein überall verbreitet, namentlich aber auf den 
flachen, mit übermannshohen Farnen bewachsenen Heidesandkuppen. 

Eine erste Besichtigung der Ortsteinprofile der Rostocker Heide im 
Herbst 1936 durch den 2. Unterzeichneten brachte das Ergebnis, daß wir 
hier zum Teil mit Pseudoortstein zu tun haben. Von den aufgenommenen 
3 Profilen der Heide wird dasjenige von Kl.-Müritz mit einer solchen 
Pseudoortsteinbildung deshalb hier veröffentlicht. Bei dem Abschreiten 
eines 1 km langen Strandaufschlusses bei Graal wurde das von C. A. WEBER 
und Gemırz 1904 (10) beschriebene ‚Moostorflager‘ aufgefunden. 
Von den 30 cm Waldtorf- und 120 cm Moossandschichtmächtigkeiten 
ließen sich insgesamt nur noch 30—50 em feststellen, ein Beweis, 
daß das Torflager nach dem Lande zu auskeilt. Dieses Auskeilen lieb 
sich auch nach beiden Seiten weiter verfolgen. Die Analysen der mitge- 
brachten Torfproben werden bei anderer Gelegenheit veröffentlicht. 


Planta Bd. 26. 41b 
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Bei diesem unter Ortstein befindlichen Torflager handelt es sich um 
eine interstadiale Moorbildung, deren genaue Datierung fiir die Geologie 
der Ostseekiiste von grundlegender Bedeutung ist. Dasselbe gilt fiir die 
hangenden Ortstein-Bleichsandhumusschichten, deren Untersuchung in 
Angriff genommen ist. 

Während am Strandsaufschluß ein typischer Ortstein zutage tritt, 
handelt es sich bei dem Aufschluß X1.-Müritz im östlichen Teile der 
Rostocker Heide — wie schon gesagt — um eine Pseudoortsteinbank. 
Sie besitzt im Gegensatz zu den echten Ortsteinen, die stets mehr oder 
minder dunkel, aber stets ein mattes stumpfes Aussehen haben, eine 














lebhafte, rotbraune Färbung. Der Sand ist mittelkörnig, zum Teil grob- 
körnig. Eine hangende dunklere Schicht (Humusortsteine) fehlt voll- 
ständig. Die Bank ist sowohl nach oben gegen den Bleichsand als auch 
nach unten gegen die liegenden grobkörnigen Sande scharf abgesetzt. 
Letzteren fehlt die typische Bänderung der Flugsande unter Ortstein. 
Die gleiche Beschaffenheit der Sande in der harten Bank mit den liegen- 
den Sanden ist ein Beweis, daß die Bank durch Grundwasseranstieg und 
Ausfällung von. Eisenoxydverbindungen aus den tieferen Schichten ent- 
standen ist. Da das Liegende der Lindenzeit noch eben bei der Verhärtung 
mit erfaßt ist, können wir annehmen, daß diese Bankbildung in jene Zeit, 
also in das Frühatlantikum fällt. Diese starke Vernässung zu dieser Zeit 
verrät auch das Auftreten von Fraxinus-Pollen in den untersten Schichten 
des Bleichsandes. Die trockenen Lindenwälder sind also in feuchtere 
Eschenwälder und diese dann zum Teil in Erlen-Birkenbrüche überführt 
worden. 

Die Bleichsandbildung fällt mit der Ausbreitung der Calluna-Heide 
zusammen, und zwar erreicht die Heide — ebenso wie an der Lebadüne — 
ihr Maximum im Spätatlantikum (um 2000 vor der Zeitrechnung) mit 
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850%. Diese Zunahme ist von der Erlenausbreitung begleitet, ebenso 
deckt sich auch ein erster schwächerer Erlenanstieg während der Linden- 
phase mit einer ersten Ausbreitung der Heide. Dies ist ein wichtiger Hin- 
weis auf die klimatische Ursache beider Erscheinungen. Auch der dritte 
Heideanstieg, der in dem humosen Sande liegt, fällt mit einem letzten 





Abb. 4. Großes T'orfmoor bei Müritz (Rostocker Heide). Photo Munck. Die Vegetation diescs 
nassen Moorteiles gibt den Charakter der atlantischen Erlen-Birkenbriiche wieder. 


schwachen Erlenanstieg zusammen. Unterdessen aber hat sich das Wald- 
bild grundlegend geändert. 

Die hohen Varia- und Heidewerte bis um 2000 vor der Zeitenwende 
zeigen an, daß in der Umgebung noch große, waldfreie Stellen vorhanden 
waren. Diese sind erst relativ spät vom Wald eingenommen, und zwar 
von Kiefernwald, der sich aus der Heide nach der subatlantischen 
Klimaverschlechterung entwickelt hat. 

Der trockene Laubwald an dieser Stelle ist während des gesamten 
Atlantikums Lindenwald gewesen. Dieser Lindenwald hat wahrschein- 
lich nur horstweise die Landschaft bedeckt, und zwischen diesen Wald- 
horsten auf höheren Kuppen dehnte sich überall noch Heide aus, in den 
Mulden und Rinnen der Rostocker Heide Birken-Erlenbrüche. Die Lin- 
denhorste gingen erst zu Beginn der subatlantischen Klimaverschlech- 
terung zugrunde, und zwar nahmen ihre Stelle Eichen-Hainbuchenwälder 
ein. Es dürften das die Stellen sein, die heute Buchenwald tragen. 
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Gleichzeitig beginnen sich die Kiefern zuerst langsam, dann schneller 
auszubreiten. Um dieselbe Zeit beginnt die Besiedlung an dieser Stelle. 
Die gelblichen, gestreiften Kultursande, die den humosen Snad iiberlagern, 
sind der Beweis dafiir. Getreide- und Centaurea-Pollen verraten uns, 





Abb. 5. Saurer Buchenwald in der Rostocker Heide, nördlich von Wallensleins Lager. 

Photo Hurck. Diese bisher wenig beschriebenen natürlichen Buchenwaldtypen bedecken 

die Flächenhorste innerhalb des Talsandbeckens, deren Böden mehr oder minder primär 
kalkarm sind, aber trotzdem einen vorzüglichen Buchenwuchs erkennen lassen. 


daß Kornäcker nicht allzu weit entfernt lagen, und aus diesen wurde der 
feine Sand ausgeweht. Die älteren Bewohner von Kl.-Müritz wissen noch, 
daß dort, wo jetzt der Kiefernwald steht, vor 100 Jahren noch Äcker vor- 
handen waren, die ihres schlechten Ertrages wegen aufgegeben wurden. 
Eine alte Frau gab als Grund dieses Vorganges die Ortsteinbildung an. 

Der Beginn der Besiedlung läßt sich vorläufig noch nicht genau an- 
geben, dürfte aber in das 1. Jahrtausend n. Chr. fallen. Der Kiefernwald 
hat von der Heide bei Kl.-Müritz so stark Besitz ergriffen, daß diese bis 
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auf niedrige Werte (80%) zuriickgegangen ist. Calluna war zu einem 
Bestandteil des Kiefernwaldes geworden, und ihre lichten Biischel deuten 
kaum noch an, daB sie einst hier die Herrschaft hatte. Der Name der 
Landschaft, „Rostocker Heide‘, war geblieben, trotzdem er gegenwärtig 
keine Berechtigung mehr hat. Infolge der lokalen Kiefernausbreitung 
sind alle anderen Arten unterrepräsentiert, nur Eichen, Birken und Hasel 
waren noch einzeln im Walde der Umgebung eingesprengt. 





Abb. 6. Kiefernforst bei Klein-Müritz. Photo Jonas. Die jüngste Waldform der Rostocker 

Heide ist der jetzt überall vorherrschende Kiefern-Waldtyp, der das Areal der wacholder- 

reichen Heiden früherer Zeiten mitumfaßt. Letztere Vegetation findet sich noch an 
Lichtungen in mehr oder weniger kümmerlicher Ausbildung, wie im Vordergrund. 


Noch einmal trat die Erle mit der Hainbuche im Waldbilde etwas 
häufiger auf, dann mit dem letzten Aufforstungsvorgange (seit 1800) ist 
die Kiefer die alleinige Herrin geworden. 

Gegenwärtig gedeihen an dieser Stelle unter hohen Kiefern neben 
Birken, Faulbaum, Eberesche noch einzelne kümmerliche Wacholder und 
zwischen diesen Flechten, Moose (Hypnum purum, Dicranum), Gräser 
(Festuca ovina) und Heidekraut. 

Die Untersuchungen von E. WERTH in dem Küstengebiete der Ost- 
see — speziell in dem östlich der Rostocker Heide gelegenen Darss — 
beschränkten sich leider ebenso wie die bisherigen auf die Humuslagen 
der Podsolprofile. Der Verfasser hält sich im allgemeinen an die KeıL- 
HAcksche Einteilung in Weiß-, Gelb- und Braundünen und glaubt, ent- 
sprechend der Reihenfolge dieser Dünenarten auch eine dementsprechende 
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Verstärkung der hangenden Humusschichten feststellen zu können nach 
folgendem Schema: 


Dicke wenige mm . . . 35 Jahre 
Dicke 21/, em . . . .. 330 Jahre 
Dicke l4cm. . . . . . 1500 Jahre und 
Dicke 18cm. . . . . . 7000 Jahre 


Der Verfasser glaubt aus diesen „Tatsachen“ die Ortsteinbildung, 
die er ebenfalls als Folge der Humusbildung und der damit im Gefolge 
auftretenden Auslaugung ansieht, „geradezu als Leitfossil für das sog. 
Atlantikum (Litorinazeit)‘“ bezeichnen zu müssen. 

Wie in den meisten Arbeiten über Ortstein und Bleichsande werden 
dann aus diesen Ergebnissen auch praktische Folgerungen für die Forst- 
wirtschaft gezogen, was leider für uns der Grund ist, auf diese Veröffent- 
lichung einzugehen. Andererseits sieht man, zu welchen gekünstelten 
und unmöglichen Folgerungen die konsequente Durchführung der alten 
Ortsteinhypothese führen kann. In ganz Norddeutschland sind die 
Humusanlagen der Bleichsande nirgends vor der Zeit der sog. Klimaver- 
schlechterung entstanden. Die sog. „humosen Sande“, die die Überleitung 
der Bleichsande zu den Humusschichten bilden, umfassen ungefähr den 
Zeitraum der Bronzezeit. 

Die seit dieser Zeit sich häufenden jüngeren Überwehungen gehen 
größtenteils auf menschliche Einflüsse zurück. In diesen jüngeren 
aufgesetzten Dünen haben wir nirgendwo auch nur einen Ansatz zu 
Ortsteinbildung gefunden, eine Tatsache, die übrigens auch aus Beob- 
achtungen aller unbefangenen Forscher hervorgeht. Wenn vollständige 
Podsolprofile übereinander liegen, handelt es sich bei dem liegenden 
Ortstein - Bleichsand - Humusvorkommen stets um eine interstadiale 
Bildung. ,,Fuchserde“-(Braunsand-)schichten in den rezenten auf- 
gesetzten Dünen sind stets die Folge von aufgearbeiteten Ortstein- 
schichten, haben also nicht das Geringste ,,mit einer Neubildung des Ort- 
steins‘‘ zu tun. 

WerTH hat die Theorie der fortlaufenden Humusbildung seit 
7000 Jahren auf andere Gebiete Deutschlands übertragen. An einem 
Beispiel (Hils) konnten Frrpas und BRoIHAN durch spezielle Nach- 
untersuchungen in Bestätigung unserer Ergebnisse dort ebenfalls das 
junge Alter der Humusschichten beweisen, während WERTH dort 5000 
bis 7000 Jahre für die Trockentorfbildung in Ansatz brachte. 

Die Ergebnisse der Untersuchung von Lebadüne und Klein- Müritz 
bilden eine wichtige Ergänzung zu dem Ergebnis NW -deutscher Bleich- 
sanduntersuchungen, von denen bisher rund 50 Profile untersucht 
wurden!. Wie schon im Text erwähnt, decken sich die Ergebnisse 


1 Die Ergebnisse dieser Untersuchungen werden erst mit der Zeit bekannt 
gegeben, können aber jederzeit von Interessenten im Moorforschungsinstitut der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft, Berlin, eingesehen werden. 
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jener Untersuchungen mit den oben beschriebenen völlig, so daß den 
zuerst 1935 (13) mitgeteilten ersten Untersuchungen aus dem Emsland 
allgemeine Bedeutung fiir Norddeutschland und wahrscheinlich auch fiir 
weitere Gebiete zukommt. Es sind von den Anhängern der alten Ortstein- 
Bleichsandhypothese bisher keine stichhaltigen Beweise gegen diese 
Ergebnisse erbracht worden, und die ‚Infiltration normaler Pollenspektren 
von der Oberfläche aus“ [DEwERS und Tüxen (14, 15)] für eine Erklärung 
der Pollenspektren in den Bleichsanden heranzuziehen, halten wir nach 
unseren Erfahrungen für völlig unangebracht. Wenn eine Infiltration 
von Pollen tatsächlich stattgefunden hätte, die allerdings von den Ver- 
fassern in Analogie zu mineralischen Auswaschungen auch nur theore- 
tisch angenommen wurde, dann müßten die Pollenspektren in einem Durch- 
einander wiederzufinden sein; das ist aber nach unseren Erfahrungen in den 
Bleichsanden nirgends der Fall. 

Im obigen ist ferner gezeigt worden, wie die pollenanalytische Unter- 
suchung lediglich der Humusschichten zu verkehrten Ergebnissen führen 
kann. Erst die Ausdehnung auf die Bleichsande eröffnet die berechtigte 
Aussicht, nicht nur die Humusbildung und Bewaldung von Ortstein- 
Bleichsandböden, sondern auch die gesamte biologische Sukzession zu 
erforschen, die diesen Vorgängen vorauslief. 

Die Untersuchung der Bleichsandböden älterer Abschnitte des Quar- 
tärs hat uns das zunächst überraschende Ergebnis gebracht, daß auch in 
jenen die Pollenfolgen normal erhalten sind. Ferner sind in den Bleich- 
sandschichten und nicht aus Mooren die ersten Dokumente älterer mensch- 
licher Kultur durch Pollenanalyse und mikrobotanische Bestimmung von 
Getreide und Unkräutern festgestellt worden. Darüber erscheint an 
anderer Stelle in kurzem eine erste Veröffentlichung seitens des Moor- 
forschungsinstituts der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 

Zur Anwendung aller Forschungsmöglichkeiten, die diese der Paläo- 
botanik bieten, ist eine kritische Anwendung der Methoden, besonders 
bezüglich der Zersetzungsgrade der Pollen, erste Voraussetzung. Außer- 
dem muß betont werden, daß die Anwendung der Pollenanalyse, die bisher 
in erster Linie sich auf Baumpollen und wenige Nichtbaumpollen be- 
schränkte, unbedingt auf alle Pflanzen ausgedehnt werden muß. Beson- 
ders auch die insektenblütigen, z. B. Obstarten, verdienen unsere 
Aufmerksamkeit. Die Berücksichtigung der Getreidearten, der Un- 
kräuter und des Obstes bietet für die Pollenanalyse nach unseren Erfah- 
rungen eine bisher ungeahnte Anwendungsmöglichkeit. Sie ist berufen, 
für die Kulturgeschichte nicht allein unseres Volkes die wichtigsten 
Bausteine zu liefern. 
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BEITRAGE ZUR PHYSIOLOGIE SAPROPHYTISCHER ALGEN 
UND FLAGELLATEN. 


1. Mitteilung: 
CHLOROGONIUM UND HYALOGONIUM. 


Von 


E. G. PRINGSHEIM! 
(Prag). 


(Eingegangen am 4. März 1937.) 


I. Einleitung. 


Unter der großen Schar ungefärbter Flagellaten sind eine Anzahl 
von Gattungen dadurch bemerkenswert, daß sie sich auf Grund ihrer 
Zellorganisation und ihrer Reservestoffe an chlorophyllführende Gruppen 
anschließen. Ähnliches gilt auch für Vertreter einzelliger Algen, nämlich 
Protococcalen, Diatomeen und vielleicht auch Cyanophyceen. Manche 
farblosen Arten sind sogar chlorophyllführenden so ähnlich, daß man 
sie zur gleichen Gattung zu stellen pflegt (PASCHER 1931, PRINGSHEIM 
1932). Das Verhältnis wird so aufgefaßt, daß die chlorophyllfreien 
Formen durch Teilungsanomalien oder mutativen Farbstoffverlust ent- 
standene Arten oder Varietäten innerhalb eines Verwandtschaftskreises 
sonst gefärbter Organismen darstellen. Wie es scheint, hat diese Ent- 
stehung apochlorotischer und doch lebensfähiger Formen innerhalb 
aller Reihen der Flagellaten stattgefunden. Wir kennen sie von Chryso- 
monaden, Cryptomonaden, Phytomonaden, Eugleninen und Dino- 
flagellaten. 

Die Erforschung der Ernährungsphysiologie dieser apochlorotischen 
Arten ist besonders reizvoll, denn wir haben hier Lebewesen vor uns, 
welche die Fähigkeit zur CO,-Assimilation eingebüßt, die sich daran 
knüpfenden Stoffwechselvorgänge aber mindestens zum Teil beibehalten 
haben. Das beweist das regelmäßige Auftreten von Stärke bei den farb- 
losen Crypto- und Phytomonaden, von Paramylon bei den Eugleninen. 

Infolge des Chlorophyllverlustes sind die farblosen Algen und Flagel- 
laten auf die Aufnahme organischer Verbindungen als C- und Energie- 
quelle angewiesen. Die CO,-Assimilation kann natürlich auch bei dazu be- 
fähigten grünen Arten durch Ausschluß des Lichtes unterbunden werden. 
Bei manchen ist es möglich, sie durch Zufuhr organischer Nährstoffe 
zu ersetzen, bei anderen ist das nicht gelungen. Die ersteren sind im 
Dunkeln ernährungsphysiologisch in der gleichen Lage wie die apo- 
chlorotischen Arten. Einige, bei denen der Ersatz gut gelingt, die sich 

1 Die Arbeit erfreute sich der Unterstützung der Deutschen Gesellschaft 
der Wissenschaften und Künste in der Tschechoslowakischen Republik. Bei 


den Versuchen halfen mir außer meiner Frau die Herren Dr. H. Meyer und 
Dr. K. ONDRAËEK. 
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also heterotroph ernahrt zu iippiger Entwicklung bringen lassen, wurden 
zum Vergleich ebenfalls untersucht. Auch sie bediirfen bestimmter 
organischer Verbindungen als C- und Energiequelle. Welche mögen 
das nun sein? Da bei der Ernährung der grünen Arten als erstes sich 
anhäufendes Ergebnis der CO,-Assimilation und Ausgangspunkt für 
den weiteren Stoffwechsel eine Hexose angenommen zu werden pflegt, 
lag es nahe, Zucker als Nährstoff für die apochlorotischen Algen oder 
„Leukophyten‘“! zu vermuten. Dieser Schluß, den z. B. DorLein (1916) 
gezogen hat, ist aber falsch?. 

Der erste Einblick in dieses weite Forschungsgebiet wurde gewonnen, 
als sich herausstellte, daß für Polytoma und Chilomonas die Essigsäure 
einen spezifischen Nährstoff darstellt (PRINGSHEImM 1920, 1921). Diese 
Verbindung hat sich seither bei allen untersuchten Leukophyten als 
bevorzugte C-Quelle erwiesen, während andere organische Säuren und 
gewisse weitere Verbindungen nicht überall zur Ernährung herangezogen 
werden können. Darin, wie in den Ansprüchen an die N-Quelle und den 
bevorzugten py-Bereich zeigen sich die ernährungsphysiologis chenUnter- 
schiede zwischen den Arten. Es sind Anzeichen vorhanden, welche auf 
eine gewisse Ähnlichkeit in den jeweiligen Ernährungsbedürfnissen 
zwischen den apochlorotischen Arten und ihren nächsten grünen Ver- 
wandten hindeuten, falls diese in Dunkelkultur gezogen werden. 

So schließt sich denn diese Mitteilung an meine früheren (1921, mit 
Marnx 1926) an, in denen neben anderem die Ernährungsphysiologie 
von Polytoma geklärt, die besondere Rolle der Essigsäure aufgezeigt und 
auch für Chilomonas und Astasia (ocellata) quartana® wahrscheinlich ge- 
macht wurde. Neuerdings hat sich an mehreren Orten die Aufmerksam- 
keit diesen Fragen zugewendet. Die Schule von R. P. Hau, besonders 
J. B. LoEFER, hat eine ganze Reihe von einschlägigen Untersuchungen 
geliefert, wobei die Entwicklung des Reinzuchtverfahrens mit Hilfe des 
„Waschens‘ einzelner Zellen sich als sehr wertvoll erwies. Ihrer be- 
diente sich auch A. Lworr, dessen Verdienst es ist, neuerdings auf den 
besonderen Nährwert der Essigsäure auch bei weiteren Phytomonaden 
und Eugleninen hingewiesen zu haben. 

Eine günstige Fügung hat es bewirkt, daß mir seinerzeit gerade 
Polytoma uvella als erste Art dieser ernährungsphysiologischen Gruppe 
begegnete, die einzige, die sich auf Agar züchten läßt. Bei keiner sonst 


1 Dieser Ausdruck, der von Lworr (1932) stammt, soll in einem weiteren Sinne 
gebraucht werden, als ihn der Autor umschrieb. Nach ihm soll nämlich das Vor- 
handensein von Leukoplasten Voraussetzung für die Anwendung der Bezeichnung 
Leukophyten sein. Wie es scheint, sind aber die apochlorotischen Algen auch 
apoplastid. 

2 Außer bei Prototheca (BARKER 1935), einer farblosen Protococcacee, welche, 
ebenso wie ihre grünen Verwandten bei heterotropher Ernährung, sowohl Zucker 
wie Fettsäuren verwertet. 

3 Bezüglich des Namens vgl. PRINGSHEIM 1936 b, S. 67. 
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bisher untersuchten Gattung apochlorotischer Flagellaten ist das ge- 
lungen, so daß ein anderer Ausgangspunkt keinen Erfolg hätte haben 
können. Die übrigen, damals (1921) untersuchten Objekte Astasia 
(ocellata) quartana und Chilomonas paramaecium, boten diesen Vorteil 
nicht; ihre Ernährungsweise konnte aber doch soweit geklärt werden, 
daß die neuen Untersuchungen von LoEFER (1934, 1935a—c) und Lworr 
und Dusı (1934) meine Schlußfolgerungen bestätigt haben. Von Astasia- 
ceen konnten unter 20 kultivierten Arten bisher nur zwei reingezüchtet 
werden. Über sie wie über neuere Untersuchungen an Vertretern der 
Gattung Chilomonas soll in späteren Mitteilungen berichtet werden. 

Von Phytomonaden erwiesen sich Chlorogonium euchlorum und eine 
neue Polytomella-Art (PRINGSHEIM 1936c) als sehr gute Versuchsobjekte 
für das Studium des Saprophytismus bei Flagellaten (PRINGSHEIM 
1934a, 1934b, 1935a, 1935b). Über das erstere haben auch LOEFER 
(1934, 1935a—c) und über beide Lworr und Dust (1935c und e) auf 
Grund von Versuchen mit von mir bezogenen Kulturen berichtet. Da 
nicht alle Aussagen übereinstimmten, habe ich erst das Ergebnis größerer 
Reihen von Versuchen abwarten wollen, bevor ich neuerdings dazu 
Stellung nahm. 

Die Fähigkeit mancher Mikroorganismen, in Gemischen chemisch reiner Sub- 
stanzen, sog. synthetischen Nährlösungen, zu gedeihen, hat sich inzwischen bei 
vielen Arten als abhängig von geringen Beimengungen erwiesen, wie das zuerst von 
WILDIERS in seinen berühmten ,,Bios‘‘-Versuchen mit Hefe gezeigt worden ist. 
Wie verbreitet diese Erscheinung sein mag, beginnt man erst allmählich zu ahnen, 
so daß zahlreiche Arbeiten über diese Frage erscheinen. Fußend auf älteren Er- 
fahrungen zeigte ich, daß auch die saprophytischen Flagellaten sich als höchst 
empfindlich gegen gewisse Wirkstoffe erweisen (PRINGSHEIM 1935 b, 1936 a). Sie 
sind überhaupt im Grade der Vermehrung so abhängig von kleinen Veränderungen 
der Nährlösung, daß eine gleichmäßige Entwieklung mehrerer Versuche schwer 
zu erzielen ist. Von Zählversuchen sind deshalb sichere Ergebnisse nur dann zu 
erwarten, wenn sie mehrmals in größeren Zeitabständen mit gleichem Erfolge ganz 
neu durchgeführt worden sind. Diese Erfahrungen, sowie die Experimente mit 
verschiedenen Zusätzen, insbesondere Erdabkochung und Karamel, zögerten den 
Abschluß hinaus, boten aber Vorteile für die Durchführung der Kulturversuche. 

Ebenso wie Lworr (1932, 1934) bin auch ich der Meinung, daß sapro- 
phytische Flagellaten hervorragend geeignet sind, um allgemeine Fragen 
der Pflanzenernährung in Angriff zu nehmen. Umfassende Gesetze zu 
finden, wird allerdings nach meinen Erfahrungen erst auf Grund viel ein- 
gehenderer Untersuchungen möglich sein, als sie bisher vorliegen (anders 
Lworr 1934, Appendice S. 12/13). Besonders fesselnd scheinen mir 
die Beziehungen der Physiologie zur Ökologie dieser Arten und zum 
Problem der Entstehung des Saprophytismus überhaupt, auf das ich 
in einer besonderen Schrift eingehen will. Die zahlreichen Veröffent- 
lichungen auf diesem reizvollen Gebiet sind gewiß sehr erwünscht, und 
ich bitte die Fachgenossen, mir ihre Erfahrungen mitzuteilen und mich 
auch weiter mit einschlägigem Kulturmaterial zu versorgen. 
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II. Versuchsanstellung. 


Von den in diesen Mitteilungen zu behandelnden Flagellaten können 
zwei, nämlich Polytoma und Chlorogonium, mit Hilfe des Agarverfahrens 
rein gezüchtet und weiter vermehrt werden. Polytomella dagegen läßt 
sich wegen des Fehlens einer Zellwand nicht auf diese Weise kultivieren, 
und dasselbe gilt für alle in den folgenden Mitteilungen physiologisch 
zu schildernden Arten. Sie können nur durch das Mikropipettierver- 
fahren gereinigt werden, das in seinen Anfängen auf Kress zurück- 
geht, und inzwischen vielfach ausgebaut und verbessert worden ist. 
Es hat gegenüber dem ,,Plattenverfahren“ den Vorteil der weiteren 
Anwendungsmöglichkeit, denn es läßt sich vielfach auch da gebrauchen, 
wo man bisher erstarrende Nährböden benutzt hat. Voraussetzung ist 
das Vorkommen von isolierbaren Entwicklungsstadien oder ‚Keimen‘, 
die man in die Pipette einsaugen kann. Am besten eignen sich dazu 
Flagellatenstadien. In diesem Falle gelangt man mit einiger Übung 
sicher zu Reinkulturen, wofern die richtigen Vermehrungsbedingungen 

wurden. 

Außerdem hat das Pipettierverfahren noch den großen Vorteil, daß 
man gleich zu Klonen kommt, also auf sicher genetisch einheitliches 
Material rechnen kann. 

So soll an dieser Stelle zunächst die Gewinnung von Einzell-Kulturen 
geschildert werden, welche bei Flagellaten verhältnismäßig leicht zur 
Reinzuchtmethode wird, indem die zur Beimpfung einer geeigneten 
Nährlösung verwendete einzelne Zelle unter mehrfacher Übertragung 
„gewaschen“ wird. 

Es scheint mir zweckmäßig das Verfahren zu beschreiben, das sich bei mir 
bewährt hat, um solchen Forschern, die das Pipettierverfahren anwenden wollen, 
die Einarbeitung zu erleichtern. Es ist mir bewußt, daß ich damit nicht lauter 
Neues bringe. Wahrscheinlich wird aber dieses Hilfsmittel bald über den Kreis der 
Physiologen hinaus Bedeutung gewinnen, denn seine Vorteile werden es auch den 
Systematikern und Morphologen, die heute schon das Agarverfahren anwenden, 
allmählich unentbehrlich machen. Sie sollen wissen, daß es sich um keine besonders 
schwierige Arbeitsweise handelt. In geeigneten Fällen führt sie schneller und 
sicherer zum Ziele als die Agarplattenmethode. 

Das Verfahren läuft darauf hinaus, daß einzelne Zellen durch Kapillarität 
in Mikropipetten eingesaugt und in eine kleine, gut übersehbare Menge steriler 
Flüssigkeit übertragen werden. Durch mehrfache Wiederholung wird die Zahl der 
Zellen der zu kultivierenden Art gegenüber der der unerwünschten so klein, daß 
man bei Impfung mit einzelnen Individuen mit Sicherheit auf eine Reinkultur 
rechnen darf, falls die Nährlösung für die Vermehrung geeignet ist. Die Beseitigung 
der Bakterien wird sehr erleichtert, wenn die Lösung möglichst sauer ist. Ich 
pflege deshalb die Nährlösung auf verschiedene p,-Stufen einzustellen und die 
sauerste zu verwenden, die eben noch ertragen wird. Die Zahl der notwendigen 
Waschungen hängt aber vor allem von dem Verhältnis zwischen der übertragenen 
Flüssigkeitsmenge und der Menge der Waschflüssigkeit ab. Die letztere ist nach 
oben dadurch begrenzt, daß sie mit der schwächsten mikroskopischen Vergrößerung, 
die ein Erkennen der zu übertragenden Zellen eben noch gestattet, bei geringem 
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Hin- und Herschieben gut übersehbar sein muß. Deshalb muß die Kapillare mög- 
lichst fein sein. Hierbei ist natürlich eine untere Grenze vorhanden: die Höhlung 
darf nicht so eng sein, daß die Zellen nicht mehr leicht hineinschlüpfen können. 
Bei sehr kleinen Zellen darf man nicht einmal bis zu dieser Grenze gehen, weil sonst 
das Ausblasen der eingesaugten Flüssigkeitsmenge nicht mehr möglich ist, denn 
die Verschiebung der Flüssigkeitssäule erfordert dann schon einen zu großen Druck. 
Um überhaupt den zur Überwindung der Kapillarität nötigen Druck ausüben zu 
können, verwende ich an Stelle der gewöhnlichen Gummihütchen solche, die aus 
einem Stück dickwandigen „Luftpumpenschlauches‘“ hergestellt und mit einem 
Glasstöpselchen verschlossen sind. Man muß einige Zeit drücken, bis die Flüssigkeit 
aus der feinen Pipette herausgepreßt ist und Luftbläschen erscheinen. 

Die Pipetten werden aus Röhren von leicht schmelzendem Glase verfertigt. 
Eine Schädigung durch Alkaliabgabe konnte ich nicht feststellen. Glasrohrstücke 
von etwa 0,6 cm Durchmesser und 35 cm Länge werden in der Mitte auf 0,06 bis 
0,10 cm ausgezogen, so daß 2 Pipetten entstehen, deren dünner Teil etwa 5 cm lang 
ist. Nach Rundschmelzen der weiteren Öffnungen wird ein Watteflöckchen in 
dieses äußere Ende eingeschoben; nach Umwickeln desselben mit Watte wird das 
dünne Ende in je ein Reagensglas eingeschoben, so daß fast die ganze Pipette 
innen und nur ein kleines Ende, das man eben noch erfassen kann, außen ist. Dann 
werden die so vorbereiteten Pipetten mit der Spitze nach oben im Autoklav sterili- 
siert. Zum Übertragen ganzer Tropfen verwende ich längere Pipetten (20—25 cm) 
mit kürzerer Spitze, die einzeln in beiderseits mit Watte verstöpselten Glasrohr- 
stücken sterilisiert werden. 

Zum Herausfangen und Waschen der Zellen werden sterile Flüssigkeitstropfen 
benötigt. Am einfachsten ist es, sie in trocken sterilisierte Petrischalen zu bringen. 
Leider fließen sie dort leicht auseinander, besonders, wenn der Schalenboden in 
der Mitte erhöht ist. Die Höhlung ausgeschliffener Objektträger ist zu klein. Ich 
ziehe es vor, Uhrschalen zu verwenden, welche in Petrischalen etwa 2 Stunden bei 
bei 160—180° C sterilisiert werden. Es hat sich bewährt, die Uhrschälchen auf 
Drahtdreiecke zu stellen, die man sich aus starkem Aluminiumdraht biegt, und 
zwar in der Weise, daß an den Ecken drei, etwas herabgebogene Füße entstehen, die 
gerade in die Unterschale passen. Diese Gestelle bieten folgende Vorteile: Die 
Unterseite der Uhrschälchen beschlägt nicht, was sonst beim Aufbewahren im 
gefüllten Zustande vorkommt. Die Uhrschalen wackeln und rotieren nicht während 
der Arbeit. Man kann sie mit der Petrischale drehen, was manchmal, z. B. bei 
phototaktischen Schwärmern, erwünscht ist. 

Die Uhrschalen bleiben in den Petrischalen und müssen vor Staub geschützt 
aufbewahrt werden. Kurz vor Beginn der Isolierungsarbeit kommen in jedes Uhr- 
schälchen 3 bis 5 Tropfen der Waschflüssigkeit. Man hebt den Deckel der Petrischale 
nicht mehr als nötig ist und arbeitet aseptisch. Erst bei dem Pipettieren wird der 
Deckel entfernt. Trotzdem sind Impfkästen oder dergleichen nicht nötig. Ver- 
unreinigungen kommen bei einigermaßen vorsichtigem Arbeiten fast nie aus der 
Luft, sondern von mangelhaft sterilisierten Geräten und Nährlösungen. Die Wasch- 
flüssigkeit wird mit einer der langen Pipetten aus einem Reagensglas entnommen. 
Mit ebenderselben kann man dann noch ein Trôpfchen der Rohkultur in die erste 
Petrischale der Reihe übertragen. Oft genügt aber auch eine Öse voll. 


Als Waschflüssigkeit scheinen die meisten Forscher eine Nährlösung zu ver- 
wenden. Das hat Vor- und Nachteile. Sieht man z. B., daß die Flagellaten in der 
Lösung unbeweglich werden, so erkennt man gleich, daß sie unbrauchbar ist, meist 
wegen ungeeigneter Reaktion. Allerdings ist gute Beweglichkeit noch keine Gewähr 
für spätere Vermehrung. Eine große Unbequemlichkeit ist es, daß Nährlösungen 
mit Pepton „schäumen“, d. h. die eingepreßte Luft bildet Blasen, die nicht platzen. 
Deshalb verwende ich meist verdünnte Erdabkochung als Waschflüssigkeit und 
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übertrage erst in der letzten Stufe probeweise in die zu verwendende Nährlösung. 

von Teilchen und Stoffen von der Oberfläche der Rohkultur kann 
die Arbeit sehr hemmen. Man muß u. U. das Material aus der Tiefe nehmen und 
danach die Pipette außen gründlich abspülen. Überhaupt sind die Oberflächen- 
spannungsverhältnisse sehr wichtig. 

Ist alles soweit fertiggestellt, muß man nun zum Mikroskop greifen. Ein bin- 
okulares Präpariermikroskop mit 60—80facher Vergrößerung wird meist das richtige 
sein. Um nach Entfernen des Petrischalendeckels den Hauch des Beschauers und 
den Staub fernzuhalten, habe ich mir eine Art Schürze aus dünnem Aluminium- 
blech hergestellt, welche 2 Löcher für die Okulare hat, so daß sie an den Tuben auf- 
gehängt werden kann. Ihr Hauptteil hängt auf der dem Mikroskopiker zugekehrten 
Seite tief herab und hat seitlich 2 Ausschweifungen zur Bedienung der Triebknöpfe. 

Das binokulare Präpariermikroskop erlaubt nicht die Anwendung eines ABBEschen 
Beleuchtungsapparates. Dadurch ist die Unterscheidung der kleineren unter den 
kultivierten Flagellaten erschwert. Insbesondere ist es kanm möglich ihre Farbe 
zu erkennen, also z. B. festzustellen, welche der beobachteten Zellen grün und welche 
hyalin sind. Das erschwert u. U. das Arbeiten beträchtlich und macht eine Abhilfe 
wünschenswert. Die Heranziehung verschiedener Lichtquellen und Beleuchtungs- 
linsen erwies sich als fruchtlos. 

So ging ich dazu über, ein gewöhnliches Kursmikroskop mit Kondensor und dazu 
ein Umkehrprisma (Schrägblickaufsatz mit Bildumkehrung) der Firma Reichert in 
Wien zu verwenden. Damit kehrte ich eigentlich zu der ersten Technik zurück, 
die ich vor der Anschaffung eines Binokulars mit Porroschen Prismen vor 25 Jahren 
verwendet habe. Mit Objektiv 2 und Okular 3 von Leitz kann man sehr gut pipet- 
tieren. Da, wo sich die Verwendung von Objektiv 3 als nötig erweist, stört der geringe 
Objektabstand, der von der hohen Apertur nicht zu trennen ist. Aber aus Tropfen 
in hohlgeschliffenen Objektträgern und mit einiger Übung auch aus einer etwas 
größeren Flüssigkeitsmenge in Uhrschälchen gelingt es mit Sicherheit bestimmte 
Zellen herauszufischen. 

Natürlich wäre es gut, ein besonderes Instrument für solche Zwecke zu haben, das 
vor allem einen in der Höhe stark verstellbaren Beleuchtungsapparat, Porrosche 
Prismen und einen genügenden Objektabstand hätte. Es würde für manche Bedürf- 
nisse der Bakteriologie, Mykologie und Algologie große Dienste leisten. 

Wenn alles vorbereitet ist, wird eine der Pipetten aus dem Reagensglas gezogen, 
mit dem Gummihütchen versehen und mit der linken Hand waagerecht gehalten. 
Die Spitze einer feinen Pinzette wird abgeflämmt, und das nahe dem Ende über 
der Sparflamme erhitzte Kapillarröhrchen damit gepackt und noch einmal aus- 
gezogen, so daß es wirklich haarfein, d. h. 0,1—0,05 mm dick, ist. Dann wird die 
wieder abgeflammte Pinzette etwa 5 cm vom Ansatz desselben angesetzt, und durch 
einen kleinen Ruck in der Längsrichtung wird die Kapillare abgerissen, wodurch 
es nach einiger Übung gelingt, eine kreisférmige, quere Öffnung zu erzielen, ohne 
die Pipette zu infizieren. Jedes Brechen führt zum Splittern, das die Pipette nahezu 
unbrauchbar macht. Aufbewahrte Pipetten sind oft schlecht benetzbar. Es ist 
deshalb sehr wichtig, sie unmittelbar vor Gebrauch herzustellen. Hat man die 
Kapillarpipette benutzt, so kann sie für die Übertragung in den nächsten Tropfen 
wieder frisch ausgezogen und dadurch neu sterilisiert werden. Ich komme gewöhn- 
lich für den ganzen Waschvorgang mit einer Pipette aus, die ich mehrfach neu aus- 
ziehe. 

Die mit einem gewöhnlichen Mikroskop unterm Deckglas oder im Hängetropfen 
beobachteten Zellen muß man nun versuchen, bei der schwachen Vergrößerung 
des Präpariermikroskopes in einer größeren Fl eitsmenge wiederzuerkennen 
und herauszufischen — wenn wenige unter einer rzahl unerwünschter Zellen 
vorhanden sind, auch anzureichern. Letzteres kann übrigens auch für eine bloße 
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mikroskopische Untersuchung wichtig werden! Erblickt man eine geeignete Zelle, 
die von anderen weit genug entfernt ist, so nähert man ihr die Öffnung der Kapillars 
von vorn und bemerkt, wie sie eingesaugt wird. Sofort wird dann die Pipette heraus- 
gezogen, und eine weitere Zelle in der gleichen Weise herausgefischt. Bei richtiger 
Anwendung kann man eine größere Zahl in die gleiche Pipette einsaugen, ohne gleich 
ausblasen zu müssen. Das ist erst nötig, wenn die Saugwirkung nachläßt, weil der 
kapillare Hohlraum vollgefüllt ist. Ich habe nicht einzelne Zellen durch alle Wasch- 
tropfen geführt, wie Lworr (1932, S. 14), sondern meist über 20 auf einmal. Einige 
gehen meist verloren; aber man kommt zum Ziel und kann nach gewöhnlich 5 bis 
6 Waschpassagen gleich verschiedene Nährlösungen, vor allem mit wechselndem 
Px, mit je einer Zelle beschicken, so daß, wenn alles gut geht, in jedem Röhrchen 
eine reine Klonkultur angeht. Ist die Nährlösung nicht günstig, so bleibt sie doch 
fast immer klar; d.h. steril. 

Da man zuvor nicht weiß, welche Nährstoffe geeignet sind, ist es zweckmäßig, 
für den Anfang Gemische meist bewährter Substanzen zu verwenden, und zwar 
in geringer Konzentration, so daß die ganze feste Masse höchstens */,,% beträgt. 
Höhere Konzentrationen können schädlich sein und werden später ausprobiert- 
Besonders schwierig ist die Frage der H’-Konzentration. Diejenige der Rohkultur 
während üppiger Erfüllung mit den Flagellaten braucht nicht maßgebend zu sein. 
So bewirken Chilomonas und Polytomella eine Verschiebung des p,-Wertes ins 
basische Gebiet, in dem eine Neuimpfung nicht angeht. Die hiermit zusammen- 
hängenden Fragen, z. B. ob die Reaktionsverschiebung zeitlich auf die Vermehrung 
folgt, oder ob die allmähliche p,-Veränderung weniger schädlich ist als eine plötz- 
liche, usw., sollen noch bearbeitet werden. Sie sind ökologisch sehr wichtig. 

Etwas Glück muß man bei der Auswahl der Nährlösungen haben, denn durch 
Überlegung allein ist die Aufgabe kaum zu lösen. An günstigen Zufällen, die mir 
zu Hilfe kamen, will ich zwei erwähnen. Erstens kamen in Paramaecium-Kulturen 
in Bioklein (PRINGSHEIM 1934, S. 288) als Verunreinigung einmal massenhaft 
Flagellaten auf, die sich als Chilomonas paramaecium erwiesen, und so die Eignung 
dieses Präparates für meine Zwecke zeigten, und zweitens bekam ich von Herrn 
Dr. A. Lworr (Institut Pasteur, Paris) ein Peptone de viande Vaillant, das sich 
bei ihm bewährt hatte, und das sich auch bei mir als den bis dahin benutzten Pepton- 
arten, besonders Pepton WITTE, meist überlegen erwies. Dem Genannten sei auch 
an dieser Stelle herzlichst gedankt. Alle Ernährungsversuche wurden mit Rein- 
kulturen in Reagensgläsern angestellt, die 10 cem Flüssigkeit enthielten. Kein 
Ergebnis wurde als gesichert angesehen, bevor nicht aus der ersten Kultur eine 
zweite gleichartige beimpft und der Erfolg übereinstimmend gefunden worden war. 
Trotzdem war es anfangs sehr schwer, zu sicheren Schlüssen zu kommen. Die Ursache 
liegt in der Empfindlichkeit der Objekte gegen kleine Verschiedenheiten der Be- 
dingungen. Dabei ist die Reaktion der Lösung zu beachten, besonders aber der 
Einfluß oder die Notwendigkeit von Zusatzstoffen (PRINGSHEIM 1935 b, 1936 a). Wie 
sich zeigen wird, sind manche Unstimmigkeiten in den bisherigen Ergebnissen auf 
die Vernachlässigung dieser Tatsache zurückzuführen, die noch eines langwierigen 
Studiums bedürfen wird. 

Die zuerst von mir verwendete Erdabkochung ist zwar, ebenso wie Torf- 
abkochung, ein zuverlässiger Stimulator; beide haben aber für Ernährungsversuche 
den großen Nachteil, daß sie selbst Nährstoffe verschiedener Art enthalten, 
welche z.B. für photoautotrophe Organismen vollständig ausreichen können. 
Deshalb war es in methodischer Hinsicht eine große Hilfe, daß in Karamel aus 
Glukose ein vortrefflicher Stimulationsstoff gefunden worden war (PRINGSHEIM 
1936 a, S. 114 f.). Ich stelle es jetzt durch zweistündiges Erhitzen auf 160— 180° C 
her und finde es bei allen verwendeten Flagellaten wirksam. Das Glukose- 
Karamel ist frei von Nährsalzen, insbesondere N-Verbindungen, wenn es von 
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reinster Glukose Merck pro analysi hergestellt wird, und es kann selbst nicht 
als C- und Energiequelle dienen, wie vielfältige Kontrollen zu den einzelnen 
Versuchsreihen gezeigt haben. Ich setzte es den Nährlösungen zu 0,1% zu, wobei 
es eine leicht gelbliche Färbung bewirkte. Die Ungleichartigkeit der Versuchs- 
ergebnisse war nun stark vermindert. 


II. Chlorogonium euchlorum Eure. 
a) Die bisherigen Ergebnisse. 

Die physiologischen Kenntnisse über diese Art, die wie Euglena 
gracilis unter den Eugleninen als Musterbeispiel wechselnder und ge- 
mischter, ,,mixotropher“ Ernährungsweise angesehen werden darf, gehen 
auf die Arbeit von JACOBSEN (1910) zurück, in der auch Polytoma 
uvella EHRB. zum ersten Male zielbewußt in Kultur genommen ward. 
Sie wurde angeregt durch BEIJERINCKs Anhäufungskulturen. ‚Weil 
diese Algen, die wohl allgemein verbreitet, aber doch nicht immer gerade 
vorhanden sind, sowohl in morphologischer wie physiologischer Hinsicht 
(Ernährung, Beweglichkeit, Reizwirkungen usw.) sehr interessante Ver- 
suchsobjekte abgeben, so ist es wichtig, sie bequem kultivieren oder aus 
der Natur neu isolieren zu können.‘ Dieser Ausspruch von JACOBSEN 
(a. a. O., S. 149) ist ein Programm, das erst zum kleinsten Teil durch- 
geführt ist. Er selbst ist in der Aufklärung der Ernährungsweise seiner 
Flagellaten nicht ganz bis zum Ziele gekommen, hat aber den Weg ge- 
wiesen, und seine Methode der Faulkultur hat sich als vorzügliches 
Hilfsmittel bewährt. 

JACOBSEN hat auch schon das Ergebnis mannigfacher Abwandlungen beschrieben, 
z. B. des Ersatzes von Fibrin durch Gelatine, Stärke, Zucker, Azetat, des Einflusses 
der Erdmenge usw. (S.155f.). Daß er keine anderen Arten anhäufen konnte als 
Volvocineen, mag daran gelegen haben, daß er meist von Erde, Kanal- und Graben- 
schlamm ausging, auch hierin BEIJERINcK folgend, während man Eugleninen 
mehr in Torf und in Algengemischen findet. Auch kann die Versuchsdauer zu kurz 
gewesen sein. 

Unter den grünen Arten trat Chlorogonium euchlorum bei JACOBSEN 
besonders üppig auf, was dazu paßt, daß diese Art auch im Freien in 
stark verschmutztem Wasser vorzukommen und von der Beleuchtung 
nicht sehr abhängig zu sein pflegt. Auch Schuzze (1927) fand Chloro- 
gonium euchlorum bei derartigen Anhäufungskulturen am häufigsten. 
Die Versuche von JACOBSEN, eine Lösung bekannter Zusammensetzung 
zu finden, die die heterotrophe Kultur von Chlorogonium im Dunkeln 
ermöglicht, führten zu keinem Erfolg. Am Licht wie im Dunkeln war 
eine durch Pankreasenzyme abgebaute Gelatinelösung noch am besten; 
doch war ohne Licht auch in ihr die Vermehrung sehr spärlich. In Azetat- 
lösungen wurde zwar Stärkeanreicherung in den Zellen gefunden (S. 162); 
doch selbst bei Polytoma, ebenso wie bei Chlorogonium keine Vermehrung 
erzielt. So kam er zu dem unrichtigen Schlusse, daß bei Chlorogonium 
„ein Gemisch der Abbauprodukte von Eiweißstoffen‘‘ nötig sei. 
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Im Jahre 1933 begann ich neuerdings mit Untersuchungen über die heterotrophe 
von Flagellaten und zog, angeregt durch JacossEN, auch Chlorogonium 
heran. Im Februar des nächsten Jahres (1934 a) berichtete ich über die Möglichkeit, 
Chlorogonium im Dunkeln mit Azetat und anorganischem N zu ernähren. Bald dar- 
auf erschien eine kurze Mitteilung von J. B. Logrer (1934), in der über autotrophe 
und heterotrophe Ernährung von Chlorogonium berichtet wurde. Ihr folgten weitere 
im Jahre 1935. Die benutzten Stämme von Chlorogonium euchlorum und elongatum 
waren aus unserer Sammlung bezogen, so daß eine wertvolle gegenseitige Nach- 
prüfung ermöglicht wurde. Auch Logrer (1934) gelang die Dunkelkultur von Chloro- 
gonium, und zwar in einer Nährlösung mit Azetat, Proteose-Pepton und Glukose. Un- 
gefähr gleichzeitig (Juni 1934) erschien meine vorläufige Mitteilung (1934 b), in der 
über die p,-Grenzen berichtet wurde, die innegehalten werden müssen, damit die 
beiden Chlorogonium-Arten in einer Amm« tatnährlösung im Dunkeln sich ver- 
mehren. Auch weiterhin gingen die Untersuchungen von LOEFER und mir neben- 
einander her, ohne daß allerdings dieser je meine .Arbeiten genannt hätte. Im 
Anfang des nächsten Jahres (1935 a) zeigte ich, wie sich Chlorogonium ernährungs- 
physiologisch in einen größeren Zusammenhang einordnen läßt, und daß es zu den 
„Azetat-Flagellaten‘ gestellt werden kann. Schließlich wurde (1935 b) darauf 
hingewiesen, daß es gleich anderen Einzellern zu dauerndem Gedeihen gewisser 
Zusatzstoffe bedarf, wie sie in einer Abkochung von Gartenerde zu finden sind. Auf 
weitere Veröffentlichungen über die Ernährung von Chlorogonium wird unten 
zurückzukommen sein. 





b) Kohlenstoffquellen. 

Alle bisherigen Untersuchungen führten zu dem Ergebnis, daß bei 
heterotropher Ernährung Essigsäure eine vorzügliche C- Quelle für Chloro- 
gonium darstellt. JACOBSEN (1910, S. 162) hatte zwar damit keinen 
Erfolg, aber nur infolge zu hoher Konzentrationen. Nimmt man anstatt 
der von ihm angewendeten 2% Ca-Azetat nur ungefähr den 10. Teil, 
also eine Nährlösung gleich der, welche für Polytoma uvella geeignet 
ist, so tritt am Licht wie im Dunkeln gute Vermehrung ein (PRINGS- 
HEIM 1934a, S. 147). Chlorogonium kommt also mit Azetat als einziger 
C-Quelle aus. In LoEFERs erster Arbeit (1934), in der gleichfalls über ge- 
lungene Dunkelkulturen von Chlorogonium berichtet wird, wurde eine 
Nährlösung verwendet, welche neben Azetat auch Glukose und Pepton 
enthielt, so daß die eigentliche C- und Energieversorgung nicht ersicht- 
lich ist. In einer Zusammenstellung vorläufiger Ergebnisse (1935a, 
S. 113) berichtete ich, daß Chlorogonium in Glukose keinen Ersatz für 
Fettsäuren findet. Auch mit Eiweißabbauprodukten ohne Azetat ge- 
lang die Dunkelkultur nicht. 

Bald darauf erschien eine Arbeit von LoEFER (1935a), in der Genaueres 
über die Verwertung verschiedener C-Quellen durch den gleichen Stamm 
von Chlorogonium euchlorum berichtet und auch einer von Chlorogonium 
elongatum herangezogen wurde, der sich im wesentlichen ebenso ver- 
hielt. Diejenigen seiner Versuche, in denen die CO,-Assimilation nicht 
ausgeschlossen war, lasse ich hier beiseite. Von den Kohlehydraten 
hatte im Dunkeln nur die Lävulose eine stark fördernde Wirkung; 
bei den anderen war sie ziemlich gering. N-Quelle war Nitrat. Ein 
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unmittelbarer Vergleich zwischen Lävulose und Azetat ist aus seinen 
Angaben nicht zu entnehmen; doch scheint das letztere weit bessere 
Vermehrung bewirkt zu haben. Lworr und Dusı fanden (1935) mit 
Seidenpepton als N-Quelle, welches an sich günstiger wirkt als Nitrat, 
alle geprüften Zucker, nämlich Galaktose, Lävulose, Glukose, Maltose, 
Saccharose und Laktose, vollkommen unbrauchbar und nur lösliche 
Stärke etwas fördernd. Diese Gegensätze sind zunächst nicht zu er- 
klären. Ich selbst habe nur Saccharose, Glukose, Lävulose, Dextrin 
und verschiedene Präparate von löslicher und gewöhnlicher Stärke ge- 
prüft und fand nie eine Förderung, ganz gleich, welche N-Quelle ich 
verwendete, KNO,, NH,CI, Glykokoll, Asparagin oder Pepton Vaillant. 
Ebenso war Glyzerin untauglich. Stoffgemische, wie Bierwiirze und 
Bioklein erlaubten gleichfalls, trotz Zuckergehalt und geeigneter N-Ver- 
sorgung, die durch die üppige Vermehrung nach Zusatz von Azetat be- 
wiesen wird, keine Entwicklung im Dunkeln. 

Die zum Teil nicht erheblichen Förderungen durch Kohlehydrate, über die 
LoErer berichtet, können wohl durch Bildung ‚künstlicher Wuchsstoffe‘‘ ver- 
standen werden (PRINGSHEIM 1936 a, S.114), ebenso wie die Förderung durch 
Zucker, z.B. Galaktose, in Gegenwart von Azetat (Lworr und Dusı 1935 c). 
Wahrscheinlich wird von Logrer (Tabelle S. 467) kleinen Mehrbeträgen eine, im 
Verhältnis zur Genauigkeit der Methode, zu große Bedeutung beigemessen. Auch 
ist es nicht unmöglich, daß den Logrerschen Zuckern, ebenso wie der Lworrschen 
Stärke von’ der Fabrikation her kleine Mengen von Fettsäuren anhafteten. 

Zusammenfassend darf man behaupten: Kohlehydrate sind keine 
Nahrungsstoffe für Chlorogonium. 

Um so größer ist das Interesse, das sich in diesem Zusammenhange 
den Fettsäuren zuwendet; denn war es schon bei Polytoma uvella merk- 
würdig, daß es zwar Stärke bildet, aber nie aus Zucker, sondern stets 
nur aus Essigsäure oder ihren Homologen (PRINGSHEIM 1921, S. 121; 
PRINGSHEIM und Marnx 1926, S. 593), so ist etwas Ähnliches für einen 
Organismus, der am Licht CO, assimiliert und Stärke speichert, vielleicht 
noch verwunderlicher. 

Über das Azetat sind sich, wie gesagt, alle Untersucher einig, nicht 
aber über die anderen Fettsäuren. LoEFER (1935a, S. 464) findet mit 
Nitrat als N-Quelle, und noch deutlicher mit Pepton (Bacto-tryptone 
der Difco-Gesellschaft!) bei Gegenwart von n-Butyrat eine ungefähr 
halb so starke Vermehrung wie mit Azetat. Das Ergebnis war bei beiden 
Chlorogonium-Arten ähnlich. Auch n-Valerianat förderte etwas. Dagegen 
erwiesen sich i-Buttersäure als höchstens ganz schwach, Propion- und 
Capronsäure als gar nicht ernährend. Lworr und Dust (1935c) fanden 
bei Verwendung von Seidenpepton als N-Quelle, das an sich eine schwache 
Vermehrung erlaubte, alle Fettsäuren außer Essigsäure unbrauchbar. 
Die Verfasser können sich den Unterschied nicht erklären. Da meine 


1 Difco Laboratories, Detroit, Mich. USA. 
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Ergebnisse mit denen von Lworr und Dust übereinstimmen, möchte ich 
glauben, daß die von LoEFER verwendeten Fettsäuren der Eastman Kodak 
Co., Rochester N.Y., weniger rein waren als die Präparate der französi- 
schen Forscher und die meinen, welche von Kahlbaum, Merck und 
Schuchardt stammten. Da die niederen Homologen der Fettsäurereihe 
wegen ihrer ähnlichen physikalischen Eigenschaften bekanntlich sehr 
schwer zu trennen sind, liegt darin nichts Merkwürdiges. Man kann nur 
die synthetisch hergestellten Präparate als für solche Zwecke zuverlässig 
genug ansehen. Ich prüfte sie als Na-Salze in 0,2%iger Lösung neben 
0,1% Pepton Vaillant. Mit Azetat war stets eine üppige Vermehrung 
zu beobachten, mit den anderen Fettsäuren blieb sie völlig aus. Ein 
Zweifel bleibt höchstens bei n-Buttersäure und n-Valeriansäure, insofern 
als eine ganz schwache Vermehrung auch von mir beobachtet wurde. 
Das sind die gleichen Verbindungen, für die LOEFER eine bessere Eignung 
angibt als für die übrigen Fettsäuren. Da aber die Entwicklung bei mir 
außerordentlich hinter der mit Essigsäure zurückstand und bei Über- 
impfung in die gleiche Lösung ausblieb, so stehe ich nicht an zu behaupten: 
Eine gute heterotrophe Vermehrung bekommt man bei Chlorogoniumeuchlorum 
nur mit Azetat, nicht mit den Homologen. 

Auffallend ist die Tatsache, daß Lorrer (1935 a, S. 465) bei beiden Chloro- 
gonium-Arten Capronat und Propionat sogar giftig fand, denn hier unterblieb 
selbst die schwache Vermehrung, welche ohne die fettsaueren Salze eintrat. Indem 
ich die nicht angegangenen Kulturen ans Licht brachte, bekam ich stets eine gute 
Vermehrung als Zeichen für die Ungiftigkeit der verwendeten Salze, die auch durch 
die Verwertbarkeit bei anderen Flagellaten, vor allem Polytomella, bestätigt wurde. 
Daraus geht von neuem hervor, daß seine Präparate für Ernährungsversuche nicht 
rein genug waren. 

Lworr und Dusı (1935, S. 1261) haben von anderen Stoffen 
noch Brenztraubensäure geprüft, welche eine schwache Vermehrung 
bewirkte, und Milch- und Bernsteinsäure, welche sich als unbrauchbar 
erwiesen. Ihre Ergebnisse kann ich nur für Laktat bestätigen. In Gegen- 
wart von 0,1% Pepton Vaillant, Bacto-tryptone oder Seidenpepton in 
Dunkelkultur bei py 7 war brenztraubensaures Na völlig unbrauchbar, 
ebenso wie milchsaures Natrium. Dagegen ist Ca-Succinat eine recht 
gute C-Quelle. Dieser Befund schien mir so wichtig, daß ich ihn einer 
mehrfachen Nachprüfung unterzog, immer mit dem gleichen Ergebnis. 
Er ist von Bedeutung, weil der Bernsteinsäure eine vielfache biochemische 
Bedeutung zukommt. Sie soll beim Zuckerabbau eine Rolle spielen. 
Sie kann durch biologische Oxydation aus Essigsäure entstehen (BERN- 
HAUER 1933, S. 239). Für uns am wichtigsten aber ist die Möglichkeit 
ihrer Bildung aus Asparaginsäure durch Reduktion und Ammoniak- 
abspaltung, also auch bei der anaeroben Eiweißgärung, wie die Ent- 
stehung der Essigsäure aus Glykokoll (PRINGSHEIM 1921, S. 104, 1935a, 
S. 112): COOH - CHNH, - CH, - COOH + 2H = COOH : CH, - CH; 
COONH,. Dazu kommt noch die besondere Anpassung, denn Bern- 
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steinsäure ist außer Essigsäure die einzige brauchbare C-Quelle fiir Chloro- 
gonium, die ich finden konnte. 

Als unbrauchbar erwiesen sich noch Glykolsäure, Lävulinsäure, 
Glukonsäure, Oxalsäure, Apfelsäure, Äthylalkohol, Glykol, Glyzerin, 
Glyzerinaldehyd, Dioxyaceton !. Mit Athylazetat war Vermehrung zu be- 
kommen; aber dieses schließt sich einfach den anderen Azetaten an, 
und es ist höchstens bemerkenswert, daß der Azetatrest auch einer 
undissoziierten Verbindung entnommen werden kann. Es wurde also 
eine ganze Anzahl von Stoffen geprüft, die in irgendwelchen Beziehungen 
zum pflanzlichen Stoffwechsel und den Gärformeln der Biochemie 
stehen. Auf die Bernsteinsäurefrage, die bei anderen heterotrophen 
Flagellaten wieder auftaucht, soll an anderer Stelle zurückgekommen 
werden. 

Sehr schwer zu übersehen sind die Ergebnisse mit hochmolekularen 
organischen N-Quellen, ,,Peptonen“ , ohne besondere C-Quelle. Sind 
an sich diese Substanzen schon schlecht definiert und nicht jedesmal 
von genau gleicher Zusammensetzung, so können sie beim Sterilisieren 
noch weitere Veränderungen erleiden, welche sehr von der Reaktion 
der Lösung und der Dauer der Erhitzung abhängen. 

Logrer (1935a, S.464) findet bei px 7 eine etwa 44fache Ver- 
mehrung in einer Nährlösung mit Bacto-tryptone, von dem allerdings 
eine ungewöhnlich hohe Konzentration, nämlich 1%, geboten wurde. 
Da die Vermehrung mit Azetat unter gleichen Umständen 1875fach 
war, ist die ohne besondere C-Quelle als gering zu bewerten. Das ent- 
spricht auch den Angaben von Lworr und Dust (1935), welche in 
0,2% Pepton Vaillant bei py 7 ohne Azetat eine schwache Vermehrung 
fanden, welche aber eben genügte, um eine Weiterzüchtung zu ermög- 
lichen. In einer späteren Arbeit von LoEFER (1935b) werden weitere 
Versuche mit verschiedenen organischen N-Verbindungen erwähnt, aber 
nicht genauer geschildert; vielmehr wird auf die Angaben über Chilo- 
monas (S. 76) hingewiesen, „since similar results were obtained with 
Chlorogonium“. Aus der Tabelle ergibt sich, daß Bacto-tryptone, in 
zweiter Linie Bacto-yeast-extract, sich am besten bewährten. Ich 
kann jedoch nicht ersehen, ob die Versuche mit Chlorogonium am Licht 
oder im Dunkeln angestellt wurden. Auch fehlt ein Vergleich mit Kulturen, 
in denen gleichzeitig Azetat zugegen war. 

Mir selbst ist es bei kleinster Einsaat nicht gelungen, mit irgend- 
einer organischen N-Verbindung ein merkliches Gedeihen zu erzielen. 
Nimmt man freilich aus einer guten Kultur, die womöglich Azetat 
enthält, einen Tropfen auf 10 ccm zum Impfen, so kann eine ganz gute 


1 Den Herren Cant NEUBERG und Hermann Fischer bin ich für die Über- 
lassung der interessanten Triosen sehr dankbar, die bei anderen Arten als Nährstoffe 


ausgeniitzt wurden. 
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Vermehrung einsetzen. Dabei überträgt man etwas von der alten Nähr- 
lösung, und die Flagellaten sind sehr anspruchslos. Es genügt sogar der 
große Stärkegehalt alter Zellen aus einer üppigen Kultur, um in einer 
Peptonlösung sichtliche Vermehrung bei großer Einsaat zu bekommen. 
Deshalb muß man entweder eine mehrfache Übertragung in die gleiche 
Lösung vornehmen, wie Lworr es empfahl und zum Teil tat, oder man muß 
einzelne oder doch ganz wenige Individuen zum Impfen verwenden, 
wie ich es in zweifelhaften Fällen tue. Man kommt mit meiner Methode 
schneller zum Ziel und kann die Impfzellen der Sicherheit wegen noch 
waschen. Ging ich so vor, so bekam ich bei den beiden Chlorogonium- 
Arten nie eine sichtbare Vermehrung bei Verwendung der folgenden 
Nährstoffe: Pepton Vaillant mit und ohne Nährsalze, mit Erdabkochung 
oder Fleischextrakt Liebig; Pepton Witte mit und ohne Fleischextrakt, 
auch nach Abbau durch Trypsin Merck oder durch den Bacillus mycoides ; 
Bacto-tryptone, Neopeptone, Proteose-peptone der Difco-Gesellschaft. 
Alle Versuche wurden mehrfach, mit verschiedenen, an sich günstigen 
Py-Stufen und verschiedenen Konzentrationen angestellt. Immer genügte 
in der Kontrolle eine sehr kleine Menge Azetat, um üppige Vermehrung 
zu erzielen. Diesen Befunden stehen die von Lworr gegenüber, der aller- 
dings nur 32 Flagellaten im Kubikmillimeter fand, was sehr wenig ist. 
So darf ich wohl den Schluß ziehen: Peptone ohne Azetat oder Succinat 
erlauben keine heterotrophe Vermehrung von Chlorogonium. 


c) Stickstoffquellen. 

Auf diesem Gebiet herrscht noch eine ziemliche Unklarheit, welche 
ich erst neuerdings zu beheben vermochte. Als ich meine ersten Dunkel- 
versuche anstellte, war ich erfreut, wie schön die Vermehrung beider 
Chlorogonium - Arten in einer Ammon - Azetat-Nährlösung bei schwach 
basischer Reaktion, auch bei mehrfacher Überimpfung war. Ich benutzte 
damals Röhrchen aus gewöhnlichem böhmischem Geräteglas (1934a, 
1934 b, 1935 a). Ähnliche Ergebnisse bekam ich mit Natrium-Azetat 
und KNO,. Hier schien sogar die Vermehrung im Dunkeln noch etwas 
besser vonstatten zu gehen. Spätere Wiederholungen brachten ein 
wechselndes Ergebnis. Ich hatte den Eindruck, daß die anorganischen 
N-Quellen nur bei reichlicher Beimpfung genügten, während Einzell-Kul- 
turen nie angingen. Kleine Beimengungen, vielleicht sogar abgebrannte 
Wattefasern, hatten einen schwer überprüfbaren Einfluß. Dieser Frage 
wurde eine besondere Untersuchung gewidmet (1935b, 1936a), bei 
der sich zeigte, daß Ammon- und Nitratstickstoff nur dann genügt, 
wenn gewisse stimulierende Beimengungen zugegen sind. Das gleiche 
Ergebnis hatte ich bei Polytoma, welches in meinen eigenen Ver- 
suchen und denen von Lworr (1932, S.29) mit Ammonstickstoff so 
gut gediehen war, und auch bei mehreren meiner Schüler sich ohne 
weiteres im Ammon-Azetat-Nährlösung üppig vermehrt hatte. Dieses 
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,, Wuchsstoff*‘-Bediirfnis erschwerte die Erzielung eindeutiger Ergebnisse 
auBerordentlich. 

Lworr und Dust (1935, S. 1261) wenden sich gegen meine An- 
gabe, daB Chlorogonium im Dunkeln sowohl Ammon- wie Nitratstickstoff 
verwerten könne. Sie stützen sich dabei auch auf Logrer (1934, S. 4), 
welcher sagt: „Since it was impossible to grow Chlorogonium in darkness 
in a medium containing inorganic nitrogen only .. .“ und fügen hinzu: 
„(nitrates ou sels d’ammonium ?)“. Sie selbst haben mit Nitrat keinen 
Erfolg gehabt, sagen aber ihrerseits nichts über die Ergebnisse mit 
Ammon-N. Da die vergeblichen Versuche nicht näher geschildert sind, 
kann man schwer beurteilen, worin der Mißerfolg begründet ist. Sie 
meinen, ich hätte zugeben müssen, daß anorganische N-Quellen ohne 
Erdabkochung nicht brauchbar sind; letztere aber habe selbst einen 
genügenden Nährwert. Da ich schon vor 25 Jahren Erdabkochung als 
Nährlösung verwendet habe (PRINGSHEIM 1912, S. 327, 1936 a, S. 100f.), 
konnte ich das nicht gut übersehen. Übrigens gilt dieser Einwand 
nicht nur für Nitrat oder Ammon, sondern für Nährlösungen mit jeder 
beliebigen N-Quelle. Bei Peptonen tritt das nur nicht klar hervor, 
weil sie selbst Wuchsstoff enthalten (BOYSEN-JENSEN 1934, S. 92 für 
Pepton Witte). Inzwischen hat LoErFER (1935a, S. 463) festgestellt, 
daß man mit Nitrat gute Dunkelkulturen erzielen kann. Die große 
Zahl seiner Versuche, bei denen das Ergebnis sogar durch quantitative 
Bestimmungen festgelegt wurde, genügt eigentlich schon, um die Zweifel 
zu beheben. 

Da aber Lworr seinen Versuchen entscheidende Bedeutung beilegt, 
so daß meine früheren Ergebnisse dadurch in Zweifel gesetzt werden, 
und da es mir neuerdings selbst nicht gelang, Chlorogonium in rein 
anorganischen Lösungen am Licht oder mit Azetat und anorganischem 
Stickstoff im Dunkeln zu züchten, mußte festgestellt werden, warum die 
an drei Orten mit demselben Chlorogonium-Stamm erzielten Ergebnisse 
nicht übereinstimmen. Offenbar handelt es sich um ein Wirkstoff- 
problem. Daher mußte die Aufgabe lauten: Lösungen mit einem ge- 
eigneten Zusatzstoff mit und ohne Nitrat bzw. Ammonsalz sind zu ver- 
gleichen. War meine frühere Behauptung richtig, daß Nitrat-, ebenso 
wie Ammon-N von Chlorogonium verwertet wird, so mußten die anorgani- 
schen N-Quellen einen sicheren Mehrertrag gegenüber dem ohne sie, 
mit der bloßen N-freien Lösung unter Zusatz von Wirkstoffen, ergeben. 
Erdabkochung und Urin, welche nährstoffreich sind, wurden durch die 
N-Quellen nicht so deutlich verbessert wie eine Abkochung von Torf- 
mull, welche mit Azetat ohne N-Zusatz nur eine späniiche Vermehrung 
erlaubte, aber als Beigabe zu einer rein anorganischen Nährlösung stark 
stimulierte. Ich verwendete 0,1% KNO, oder NH,CI, 0,01% KH,PO,, 
0,01% MgSO, + 7 H,O, 0,001% CaCl, und 0,0001% Fe,Cl, in doppelt 
destilliertem Wasser. Werden diese Lösungen sehr sorgfältig hergestellt 
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und die Glassachen besonders genau gereinigt, so findet darin keine Ver- 
mehrung statt. 

Immerhin trat mit Torfabkochung auch ohne Zusatz von N-Ver- 
bindungen eine Vermehrung ein. Deshalb war die Verwendung eines 
N-freien Wirkstoffes erwiinscht, der im Glukose-Karamel gefunden worden 
war (PRINGSHEIM 1936a, S. 114). Wurde von diesem ein Zusatz von 0,1% 
gegeben, so waren die Ergebnisse eindeutig. Ohne N-Zusatz keine 
Vermehrung, mit Nitrat sowohl wie mit Ammonsalz gute Entwicklung, 
auch bei Fortzüchtung in einer Reihe von gleichartigen Kulturen, und wenn 
nur wenige Zellen mit der Öse übergeimpft wurden. 

Am Licht war das Ergebnis nicht anders als im Dunkeln. Daß 
Chlorogonium bei Ermöglichung der CO,-Assimilation autotroph ge- 
deihen kann, und daß es dabei anorganischen Stickstoff in beiderlei 
Form verwerten kann, hat bisher niemand bestritten, wie es scheint 
aber auch nicht bewiesen. In einer reinen Mineralsalzlösung ist tatsächlich 
keine Entwicklung zu bekommen, und man könnte zu der Meinung ver- 
leitet werden, daß Chlorogonium obligat mixotroph ist, d.h. Pepton 
oder dgl. benötigt!. Die Versuche mit Karamel beweisen, daß das nicht 
der Fall ist. Der Anspruch an die N-Quelle wird durch die Art der C- 
und Energiegewinnung nicht berührt; es ist also ganz gleich, ob Azetat 
im Dunkeln oder CO, am Licht zur Verfügung steht. Das scheint bei 
vielen, im Dunkeln kultivierbaren grünen Algen der Fall zu sein, bedeutet 
aber keine Regel ohne Ausnahme, denn z. B. Euglena gracilis verhält 
sich ganz anders ?. Bei Chlorogonium ist die Ersetzung anorganischer 
durch organische N-Quellen weder am Licht noch im Dunkeln von 
so starker Wirkung, wie man nach den Angaben der Literatur erwarten 
sollte. Azetat- oder Succinatzusatz fördert jedenfalls, selbst am Licht, 
viel deutlicher, soweit das aus nichtquantitativen Versuchen zu er- 
sehen war. 

Der Gang der Nitratverwertung geht, ebenso wie bei höheren Pflanzen, 
über die Reduktion zu Ammoniak. In einer gut gedeihenden Dunkel- 
kultur mit Na-Azetat und 0,1% KNO, verminderte sich die Reaktions- 
stärke mit Diphenylamin + H,SO, im Laufe der Entwicklung ganz 
erheblich. Gleichzeitig trat eine deutliche Reaktion mit NESSLERs 
Reagens auf. Wurde 0,1% NH,CI als N-Quelle gewählt, so konnte 
natürlich kein Nitrat nachgewiesen werden, sondern nur eine allmäh- 
liche Abnahme der Reaktion auf Ammonsalz. Diese Befunde geben 
einen weiteren Beweis für die Verarbeitung der beiden anorganischen 
N-Quellen. 


1 Es ist klar, daß eine Anzahl entsprechender älterer Angaben, z. B. für Flechten- 
gonidien, daraufhin neuerdings geprüft werden müßte. 

2 Euglena gracilis vermehrt sich mit anorganischem N nur am Licht und braucht 
bei Dunkelkultur Pepton und eine Fettsäure, wovon ich mich neuerdings überzeugte 
(Lworr und Dust 1929 und 1931). 
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Ich darf somit meine Behauptung aufrechterhalten, daß sowohl 
mit Ammonsalzen wie mit Nitraten im Dunkeln wie am Licht eine gute 
Vermehrung und Nährstoffverwertung zu erzielen ist 1. 

Bemerkenswert ist der geringe Bedarf an N-Verbindungen, den Lworr 
und Dust (1935, S. 1261) für Chlorogonium (und Lworr und LEDERER 
für Polytomella 1935, S.973) hervorheben. In der Tat können diese 
Arten, ebenso wie andere saphropytische Flagellaten, ihren gesamten 
Nährsalzbedarf, den Stickstoff inbegriffen, nicht nur aus verdünnter 
Erdabkochung, sondern selbst aus Torfabkochung gewinnen und sich 
dabei gut vermehren, wenn sie Na-Azetat als C- und Energiequelle zur 
Verfügung haben. 

Ich hegte deshalb vorübergehend Zweifel, ob nicht N-Verbindungen der Luft 
zur Deckung des Bedarfes herangezogen werden. Die schwankenden Ergebnisse 
mit anorganischen N-Quellen und Aminosäuren schienen mir damals vielleicht 
dadurch erklärlich. Sie sind aber auf den ‚„‚Wuchsstoff“-Faktor zurückzuführen, 
und die Deckung des N-Bedarfes aus sehr verdünnten Lösungen muß anders ver- 
standen werden. Man darf wohl annehmen, daß der Körper der Flagellaten, abge- 
sehen von den Reservestoffen, recht arm an fester Substanz ist. Dafür sprieht auch 
die Beobachtung, daß die Entwicklung in Reinkultur nicht merklich vermindert ist, 
wenn man z.B. die NH,Cl-Menge von 0,1 auf 0,01% herabsetzt. 

Ökologisch ist es bemerkenswert, daß Lebewesen, die man gewöhn- 
lich an Orten mit reichlicher Fäulnis findet, mit den N-Verbindungen 
so sparsam umgehen. Es handelt sich aber vielfach um Kohlehydrat- 
und nicht um Eiweißgärung. Diese Schlußfolgerungen entsprechen 
auch dem Erfolge der Anreicherung mit Stärke und Torf (PRINGSHEIM 
1936 b, S. 53). 

Aminosäuren als N- Quellen zu prüfen erwies sich anfangs als schwierig. 
Ohne Erdabkochung wollten die Kulturen bei schwacher Einsaat nicht 
gedeihen, und diese erlaubte selbst, nur mit Azetat, gute Vermehrung. 
Die Angabe von Lworr (1932, S. 137), „que chez Polytoma, l’effet «bios» 
ne s’observe que lorsque l’aliment azoté est un sel d’ammonium et non 
lorsqu’il est représenté par une acide aminé“, hat mich zuerst irregeleitet. 
Für Chlorogonium ist sie nicht richtig, ebensowenig wie für Polytoma. 
Unter Verwendung von Glukose-Karamel als N-freiem Wuchsstoff ließ 
sich die Frage entscheiden. Nun erbrachten die Versuche bei Wiederholung 
stets das gleiche Ergebnis. Es zeigte sich, daß die meisten Amino- 
säuren unverwendbar waren. In 0,05%iger Lösung erwiesen sich nur 
Glutaminsäure und Serin als gut, Glykokoll und Histidin als einiger- 
maßen brauchbar. Nicht geeignet waren: d-Alanin, Asparaginsäure, 
Betain, Cysteinchlorhydrat, Kreatin, l-Leucin, dl-Phenylalanin, Sarkosin, 


1 LoEFER (1935 b, S. 83) gibt an, er habe früher bewiesen, daß Chlorogonium 
sowohl Nitrat- wie Ammon-N verwerten könne. Die Literaturstelle ist im Schriften- 
verzeichnis nicht zu finden. Die einzige, aus dem Jahre 1934 angeführte Arbeit 
enthält die gegenteilige, oben erwähnte Behauptung. Diese bezieht sich wohl auf 
Dunkelkulturen, das Gelingen vielleicht auf Lichtkulturen. 
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di-Valin und Tyrosin. Die beiden Amide Asparagin und Acetamid er- 
laubten ganz gute Vermehrung, etwas schlechtere Methylaminchlor- 
hydrat. Alle eben genannten organischen N-Verbindungen reichten besten- 
falls doch nicht an Nitrate und Ammonsalze heran. 

Mit Aminosäuren hat Logrer (1935 b, S. 77) zahlreiche Versuche angestellt und 
ausgezählt, und zwar teilweise mit, teilweise ohne Azetat. Leider kann ich nicht 
ersehen, ob es sich um einmalige Ergebnisse oder um Durchschnittswerte handelt, 
und vor allem nicht, ob die Versuche unter Ausschluß des Lichtes durchgeführt 
worden sind. Die Angabe von 28°C spricht für den Thermostaten, die gute Ver- 
mehrung ohne Azetat für CO,-Assimilation. Im: Gegensatz zu meinen Befunden 
wurden alle Aminosäuren verwertet, und zwar Asparagin am besten, sogar fast 
so gut wie Bacto-tryptone-Pepton. Ebenso soll auch die gänzlich unverwertbare 
Asparaginsäure sehr gute Vermehrung ergeben haben, wogegen das von mir als 
brauchbar erprobte Acetamid keine Entwicklung gab. Durch Mischung aller 
verwendeten Aminosäuren konnte LOEFER eine Vermehrung erzielen, die noch die 
mit der besten einzelnen etwas überbot, ohne wohl die mit Pepton zu erreichen. 
Man sieht aus der Gegenüberstellung der Ergebnisse, wie unsicher derartige Versuche 
ohne Wuchstoffzugabe sind. Gibt man allerdings Zusätze von Urin, Hefeabkochung, 
Hefeautolysat oder Fleischextrakt, die an sich keine sehr guten N-Quellen dar- 
stellen, so ist keine besondere Wuchsstoffzugabe nötig. 


Unter den Peptonen erwies sich nur das Pepton Witte als ungünstig 
und erlaubte keine Vermehrung. JACOBSEN (1910, S.180) fand es in 
Reinkulturen sogar giftig. Wurde das Witte-Pepton aber durch Trypsin 
oder den Bacillus mycoides hydrolysiert, so wurde es zu einer der besten 
N-Quellen. Chlorogonium verfügt also über keine genügend wirksamen 
proteolytischen Enzyme. Dies paßt gut zu dem Umstand, daß SCHULZE 
(1927, S.511) Faulkulturen mit Pepton Witte als sehr geeignet für 
Chlorogonium angibt. Von anderen Peptonen ist das französische Pepton 
de viande von Vaillant eine ausgezeichnete N-Quelle, mit der ein 
großer Teil meiner Ernährungsversuche mit Flagellaten angestellt wurde. 
Auch die schon von EOEFER benutzten Präparate der amerikanischen 
Difco-Gesellschaft Difco-Bactopeptone, Bacto-tryptone, Neopeptone, Pro- 
teose-peptone sind ausgezeichnet geeignet. Sie wurden zu 0,1% neben 
0,2% Na-Azetat geboten. Nährsalz- und Wuchsstoffzusatz ist nicht nötig. 
Man muß nur beachten, daß die Reaktion nicht viel tiefer als px 7 liegt. 
Ein Unterschied zwischen den als geeignet gefundenen Peptonen war 
nicht erkennbar. Sie alle sind stärker abgebaut als Witte-Pepton. Schon 
nach 4 Tagen war am Licht, und mit Azetat auch im Dunkeln eine gute 
Vermehrung eingetreten. Am Licht ist die Überlegenheit der Peptone 
gegenüber den anorganischen N-Quellen viel weniger ausgeprägt als im 
Dunkeln. Dem Einfluß der Beleuchtung auf die Verwertbarkeit der 
N-Quellen wäre einmal eine besondere Untersuchung zu widmen. 


d) Die Bedeutung der Lösungsreaktion. 
Die ersten Angaben über die Reaktion in Kulturen von Chlorogonium 
euchlorum stammen von ScHuLzeE (1917, S. 515). Er fand in seinen 
Faulzuchten bei üppigster Vermehrung pg 6,85—7,9. Das stimmt 
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mit späteren Befunden gut überein, wenn man berücksichtigt, daß es 
sich weder um Reinkulturen noch um den Anfangswert handelte. Die 
Pu-Grenzen für das Anwachsen in Reinkulturen mit Ammon-N habe ich 
bestimmt (PRINGSHEIM 1934, 1935a). Sie waren 5,7 und ) 8,5. Um 
zu zeigen, wie diese Ergebnisse zustande kamen, sollen einige nähere 


Angaben gemacht werden. 

Die verschiedenen Reaktionen wurden durch Mischung von Essigsäure und 
Ammoniak erzielt. Für die notwendigen Aschenbestandteile wurde eine Stamm- 
lösung verwendet, die dann auf das 4fache verdünnt wurde, so daß die eigentliche 
Nährlösung 0,01% KH,PO,, 0,005% MgSO, + 7 H,O, 0,0001% CaCl, und 0,00001 % 
FeSO, enthielt. Davon wurden je 25 ccm mit 25 ccm 1/10 n Essigsäure pro analysi 
Merck versetzt, verschiedene Mengen 1/10n Ammoniak puriss. zugegeben, auf 
100 ccm aufgefüllt, und nach Verteilung auf 10 Röhrchen aus Jenaer Glas Nr. 20 
wurde mit reiner Watte verstöpselt und im kochenden Dampftopf 20 Min. sterilisiert. 
Waren Stammlösungen und Röhrchen vorher im Autoklav sterilisiert worden, so 

genügte diese Zeit, um die Fremdkeime auszuschließen. Eine möglichst geringe 
Erhitzung war angebracht, weil sonst die p,-Werte sich zu sehr verschoben und 
einander näherten. Auch so wurden in scheinbar gleichen Versuchsreihen nicht 
die gleichen p,-Werte erzielt, die man bei den Messungen nach GILLESPIE einen 
Tag nach der Sterilisation fand. 


So bekam ich mit 28 27 26 2 24 23ccm 1/10n NH,OH 
a) Px 5 7,3 67 64 63 6,0 
b) Pa 3 65 59 57 55 53 
c) Pp 68 64 62 57 55 5,3 


Hier ist ein Fall a) mit besonders großer Verschiebung herausgegriffen worden, 
bei dem auf die Erhitzungszeit noch nicht genau geachtet worden war. Offenbar 
geht je nachdem entweder Essigsäure oder Ammoniak verloren. b) und c) stimmen 
wenigstens in den niederen Werten besser überein; doch blieb nichts anderes übrig, 
als eine größere Anzahl solcher Abstufungsversuche durchzuführen und die Werte 
dann in Reihen anzuordnen. 

Natürlich wäre es viel einfacher gewesen, mit beständigen Pufferlösungen zu 
arbeiten. Auf derartige Versuche wurde viel Arbeit verwendet. Leider vertrugen 
die Organismen, mit denen gearbeitet wurde, keine für die Pufferwirkung ausreichen- 
den Konzentrationen von Phosphat oder Zitrat. So stand für die p,-Einstellung 
nur das Azetat zur Verfügung. Dieses hat neben der Flüchtigkeit beider Bestand- 
teile noch den Nachteil, daß es während der Entwicklung verbraucht wird. Dadurch 
werden die Lösungen während der Versuche stärker basisch, weil das Anion (für 
die Bildung der Stärke!) in höherem Maße verschwindet als das Kation. Schließ- 
lich können höhere py-Werte erreicht werden, als anfangs vertragen werden. Dieser 
Schwierigkeit konnte ich nicht dadurch begegnen, daß ich andere Nährstoffe ver- 
wendete, weil möglichst einfache Verhältnisse innegehalten werden sollten. 

Geimpft wurde einen Tag nach dem Sterilisieren mit wenig Material von einer 
frischen Agarkultur. Die Röhrchen wurden in Blechbüchsen im Thermostaten bei 
22°C gehalten. 

An der unteren py-Grenze setzte die Entwicklung ganz allmählich 
ein, konnte aber dann noch sehr lebhaft werden, nachdem die anfangs 
zu sauere Reaktion der Lösung sich durch Verbrauch der Essigsäure in 
einen günstigeren Bereich verschoben hatte. Dabei blieben aber die 


Grenzen ganz scharf und waren sogar an der Säuregrenze später besonders 
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deutlich, weil dem Ausbleiben einer Entwicklung ein iippiges Gedeihen 
gegeniiber stand. Nie kam in einem Versuch ein Hiniibergreifen iiber die 
in einem anderen beobachtete Grenze vor. 

In der folgenden Übersicht sind die verwendeten py-Stufen auf- 
geführt. Eintretende Vermehrung ist durch ein +, Ausbleiben derselben 
durch ein —, optimale Entwicklung durch +! gekennzeichnet. 
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Man sieht daraus, daB die Grenzen in den einzelnen Versuchsreihen 
übereinstimmen. Eine nicht mehr ertragbare Anfangsbasizität wurde 
nicht erreicht. Das liegt bei diesen Lösungen an leicht verständlichen 
Schwierigkeiten. Die Abgabe von NH, und die Aufnahme von CO, 
aus der Luft verhindert, daß eine stark basische Reaktion erhalten bleibt. 
Aus anderen Versuchen darf ich entnehmen, daß ungefähr bei py 8,5 die 
obere Grenze erreicht ist. 

Diese Grenzwerte gelten nur für den Beginn der Entwicklung und 
für eine Nährlösung mit Azetat und Ammon. Bei Zusatz anderer organi- 
scher Verbindungen, besonders von Peptonen, werden die Verhältnisse 
so verwickelt, daß es schwer ist, einen klaren Einblick zu gewinnen. 
Jedenfalls werden dadurch, wie ich schon früher (1934) betonte, die py- 
Grenzen wesentlich erweitert. 

Logrer (1935 c) gibt in Bestätigung dessen als Grenzen px 8,7 und 4,9 mit 
einem Optimum bei pg 7,4 an. Seine Nährlösung enthielt in diesem Falle Bacto- 
Peptone der Difco-Gesellschaft. Ähnlich waren die Grenzwerte bei anderer Zu- 
sammenstellung der Nährlösungen, die alle Pepton enthielten. Ein Zweifel bleibt 
in bezug auf die Richtigkeit der py-Bestimmungen, welche kolorimetrisch mit einem 
La Motte-Comparator vorgenommen wurden. Selbst bei einer genaueren Methode, 
wie bei der von uns verwendeten nach GILLESPIE, können die Unterschiede gegen- 
über einer elektrometrischen Bestimmung !/, Einheit betragen. Vor allem aber 
wurden die Reaktionsstufen vor der Sterilisation mit HCl und NaOH eingestellt und 
nach der Erhitzung im Autoklav, wie es scheint, nicht mehr geprüft (a. a. O., S. 210). 
Durch das Kochen können aber p,-Verschiebungen zustande kommen. So haben 
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basisch. Der übliche Zusatz von Nähr- 02 01 6.7 69 
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metrisch zu 0,03—0,05 Einheiten zu 
bestimmen war. Manchmal waren die p,,-Verschiebungen infolge der Sterilisation 


noch größer. 
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Eine Ammonazetat-Nährlösung der obigen Zusammensetzung wurde auf 
9 8 7 6 5 4 gebracht. Nach dem 


Sterilisieren hatte sie Ay 7,9 6,7 6,2 5,6 5,0 ? Nur bei p, 5 waralso 
die Reaktion unverandert geblieben. Die anderen Lésungen waren saurer geworden. 

Weit größere py-Verschiebungen traten infolge des Stoffwechsels 
der Flagellaten ein. Eine Nährlösung mit 0,2% Natriumazetat, 0,1% 
Pepton Vaillant, 1% einer Hefeabkochung und 1/10 Erdabkochung, 
die sich besonders bewährte, war auf px 7,5 eingestellt worden. Durch 
üppige Vermehrung von Chlorogonium euchlorum wurde die Reaktion 
in2 Wochen auf px 8,6 verschoben. Dies geschah aber erst nach dem Höhe- 
punkt der Entwicklung. Während des stärksten Ansteigens der Flagellaten- 
zahl war noch keine py-Verschiebung festzustellen. Geht man von einer 
etwas sauereren Lösung aus, in der Chlorogonium noch eben .gedeiht, 
so bekommt man den gleichen Endwert, also eine stärkere Verschiebung. 
Alle diese Versuche wurden im Dunkeln angestellt; doch treten solche 
Verschiebungen am Licht ebenfalls auf. Deshalb ist für den stärksten 
Gesamtertrag ein Anfangs-pq von 6,4—6,5 am günstigsten. Im ganzen 
kann man aber sagen, daß Chlorogonium neutrale bis schwach basische 
Reaktion bevorzugt, sich darin also ähnlich verhält wie Polytoma uvella, 
das aber etwas basophiler ist. 

Die verschiedenen saphropytischen Flagellaten unterscheiden sich 
in den für sie geeigneten Reaktionsbereichen ebenso wie andere Mikro- 
organismen. Man könnte vielleicht vermuten, daß durch die Gärungs- 
und Fäulnisvorgänge, welche ihnen die nötigen Nährstoffe liefern, be- 
sonders extreme py-Verhältnisse geschaffen werden, indem z. B. durch 
Kohlehydratgärung Säure, durch Eiweißfäulnis Ammoniak und andere 
Basen entstehen. Das ist an sich auch der Fall; aber durch die Flagellaten 
selbst werden die entstehenden Fäulnisprodukte verbraucht, wodurch 
sehr verwickelte Verhältnisse entstehen. Das Ergebnis kann eine ,,Selbst- 
regulation“ sein, so daß keine extremen py-Werte auftreten, durch 
die die Entwicklung beendet werden müßte. Jedenfalls werden die 
Grenzwerte, die wir bei grünen Algen und Flagellaten antreffen, und die 
etwa py 3,5 und 8,5 betragen — z.B. in unserem Arbeitsgebiet bei 
Hirschberg in Böhmen, einerseits in Torfgräben, andererseits nicht weit 
davon im Großteich —, auch von saprotrophen Arten nicht übertroffen. 

Einen gewissen Einblick in die Zusammenhänge, wie sie in der Natur herrschen, 
gewinnen wir an Faulkulturen der Flagellaten, die im kleinsten Maßstabe die gegen- 
seitigen Beziehungen der Organismen wiederholen. Die Flüssigkeit in einem der 
von mir gebrauchten Käse-Erderöhrchen mit gewöhnlichem Glas hatte pa 7,5—8, 
die in einem Käse-Torfröhrchen mit Jenaer Glas py 6,5—7,0. Wurden solche 
Röhrchen aus einer Flagellaten-Faulkultur beimpft, so hatten beide nach einigen 
Wochen py 8 (vgl. 1936 b, S. 48 f.). Ein Röhrchen, das stärkereiches Material unter 
Erde in Wasser enthielt, hatte nach einiger Zeit py 8,6, wenn sich Chilomonas ent- 
wickelt hatte, ohne das, also bloß mit Gärungs-, wahrscheinlich Buttersäure-Bak- 
terien, py 4—5, meist 4,5. Die Säure wurde also von den Flagellaten abgefangen, 
und anstatt einer saueren, entstand eine basische Reaktion. Der Verbrauch der 
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organischen Säuren, welche bei mangelhafter Sauerstoffzufuhr entstehen, wird 
in der Natur gewiß vielfach durch Flagellaten bewirkt, und er wird eine mindestens 
ebenso große Bedeutung haben wie die Neutralisation durch anorganische Basen, 
z.B. CaCO, oder durch Ammoniak. 


Für die Kopulation, die ich nicht beobachtete, weil ich mit einem 
Klon der diözischen Art arbeitete, ist nach Scauzze (1927, S. 258) die 
Reaktion ohne Bedeutung. 


e) Verschiedenes. 

Die Konzentration der Nährlösung hat einen nicht sehr großen 
Einfluß auf das Gedeihen von Chlorogonium. Noch in sehr verdünnten 
Nährlösungen entwickelt es sich, besonders am Licht, vortrefflich. Bei 
Dunkelkultur ist die Vermehrung natürlich mehr vom Nährstoffgehalt, 
besonders der Konzentration der C-Quelle, abhängig. Immerhin ist 
innerhalb von 0,2—1% Na-Azetat bei sonst gleichbleibendem Nährstoff- 
gehalt eine gute Vermehrung ohne große Unterschiede zu bekommen. 

Wird eine konzentrierte Stammlösung mit Na-Azetat und Pepton 
Vaillant stufenweise verdünnt, so ist nach oben von 1% Azetat und 0,5% 
Pepton ab eine vorübergehende, bei 2% Azetat und 1% Pepton eine 
dauernde Hemmung zu bemerken. Zwischen 0,5% Azetat mit 0,25% 
Pepton und 0,1% Azetat mit 0,05% Pepton ist die Entwicklung ungefähr 
optimal, von 0,05% Azetat mit 0,025% Pepton abwärts sinkt sie, ist 
aber bei 0,02% Azetat mit 0,01% Pepton noch recht kräftig. 

Um die osmotische von der Nährwirkung zu trennen, wurde der 
als Nahrungsstoff indifferente Rohrzucker verwendet und einer guten 
Nährlösung mit 0,2% Na-Azetat und 0,02% Pepton Vaillant zu- 
gesetzt, welche in zwei py-Stufen, nämlich py 6,5 und px 7,5, geprüft 
wurde. Zwischen 0 und 5% Rohrzucker ergab sich kein Einfluß. Erst 
10% hemmte die Entwicklung, ohne sie aber ganz zu unterdrücken. 
Bei 12—20% trat keine Vermehrung ein, obgleich die eingeimpften 
Flagellaten bei 12% noch 3 Tage lang schwärmten und erst dann ab- 
sanken, ohne sich aber zu einem deutlichen Satz anzureichern. Die 
Entwicklung wurde also früher gehemmt als die Beweglichkeit. Das 
ist auffallend, weil es Arten gibt, die bei zu hohen Konzentrationen im 
Palmella-Zustand vegetieren. Bei Wiederholung war die Grenze genau 
an der gleichen Stelle. Chlorogonium euchlorum verträgt also hohe 
osmotische Konzentrationen, was mit der Art der Fundorte gut zusammen- 
paßt. Die Schädigung durch zu starke Azetatnährlösungen muß andere 
als osmotische Ursachen haben. 

Was das Sauerstoffbedürfnis anbelangt, so wurde dieses nicht be- 
sonders untersucht. Nur nebenher wurden einige Erfahrungen gesammelt. 
Da Chlorogonium in stark faulenden Lösungen gedeihen kann (SCHULZE 
1927, S. 512), so könnte eine Anpassung an niedrige O,-Spannung er- 
wartet werden. Wurde aus einer Reinkultur in verflüssigtem Agar ge- 
impft, so entstanden im Dunkeln nur in den obersten 2—3 mm Kolonien. 


Planta Bd. 26. 43 
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Es war dabei gleich, ob 0,1% KNO, oder NH,CI als N-Quelle neben 
0,2% Na-Azetat geboten wurde. Die Menge der eingeimpften Zellen 
spielte gleichfalls keine Rolle. Das Ergebnis war bei drei stark ver- 
schiedenen Zelldichten das gleiche. Auch als die Röhrchen nachträglich 
ans Licht gebracht wurden, also dem Tageslichtwechsel ausgesetzt 
waren, kamen in der Tiefe keine Kolonien auf. Wir wissen aber nicht, 
welche O,-Spannung im Agar geherrscht haben mag. Unter der 
Organismenschicht wird sie jedenfalls gering gewesen sein, auch aus 
der geringen Salpetermenge konnte nicht genug Sauerstoff entnommen 
werden, um eine Vermehrung zu ermöglichen, und am Licht kann die 
Kohlensäure für eine genügende Assimilation unzureichend gewesen sein. 
Wenn frisch bereitete Schüttelkulturen ans Licht gehängt wurden, 
nachdem vorher Atemluft durchgeblasen worden war, so entwickelten 
sich Kolonien bis in die untersten Agarschichten. 

Da die Nitratreduktion erwiesen war, so schien auch eine Reduktion 
geeigneter Farbstoffe wahrscheinlich und hätte ein wertvolles Hilfsmittels 
zur Erforschung des Stoffwechsels werden können. Geprüft wurden 
indigosulfosaures Natrium und Methylenblau. Trotz mehrfacher Ab- 
wandlung der Versuchsanstellung konnte anfangs keine reversible Ent- 
färbung des Farbstoffes erzielt werden, die aber dann doch einwandfrei 
gelang, als die Züchtung mit Ammonstickstoff und Karamel eine aus- 
gezeichnete Vermehrung im Dunkeln zuwege brachte. Die Bemühungen 
um die geeignete Versuchsanordnung sollen bei der Besprechung der Ver- 
suche mit Polytoma geschildert werden. Bei Chlorogonium trat die Ent- 
färbung nach 5 Tagen ein, sowohl mit indigosulfosaurem Natrium wie 
mit Methylenblau, d.h. 1—2 Tage später als bei Polytoma. 

Die Taxieen bleiben einer späteren Bearbeitung vorbehalten. Auf- 
fallend war die Geotaxis, wie sie alle untersuchten Flagellaten aufwiesen, 
und die bei Dunkelkultur besonders schön zutage tritt. Dann auch die 
Phototaxis in ihrer Abhängigkeit von der Zusammensetzung des Mediums. 


IV. Hyalogonium Klebsii Pascuer. 
a) Material und Reinziichtung. 

Wie wir gesehen haben, ist Chlorogonium euchlorum bei heterotropher 
Ernährung weitgehend spezialisiert'. Es wird auch am Licht durch 
organische Stoffe gefördert, ist also ausgesprochen mixotroph. Nun hat 
schon Kress (1883, S.341 und Tafel III, Fig. 16) eine apochlorotische, 
also obligat heterotrophe Parallelform als var. hyalinum beschrieben. 
Er sagt dort: „...in solchen faulenden Algenkulturen wurde auch? 


1 Es ist wohl erlaubt die Ergebnisse, welche an dem einzigen, bisher untersuchten 
Stamm gewonnen worden sind, zu verallgemeinern. 

®2 Aus der Darstellung von Kress geht hervor, daß er auch eine „farblose 
Chlamydomonas multifilis‘‘ = Tetrablepharis gesehen und richtig beurteilt hat. 
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die farblose Varietät von Chlorogonium euchlorum bemerkt. Der Körper- 
bau, die Teilung ist genau dieselbe, wie bei der grünen Hauptform, die 
Cilien sind durchschnittlich länger, die Größe etwas geringer. Bei allen 
Individuen ist der Augenfleck erhalten, das hyaline Cytoplasma dicht 
mit Stärke erfüllt.“ Diese Kıesssche Varietät hat PascHer (1927, 
8.393) nach dem Vorbild anderer apochlorotischer Flagellaten zum 
Typus einer neuen Gattung Hyalogonium erhoben, von der er zwei 
Arten nennt. Die von Kress zuerst beschriebene und Chlorogonium 
euchlorum nahestehende Art heißt jetzt Hyalogonium Klebsii PASCHER. 

Man begreift, daß es verlockend war, die Ernährungsphysiologie 
dieser Art aufzuklären, welche in einem ähnlichen Verhältnis zu Chloro- 
gonium steht wie Polytoma zu Chlamydomonas. 

Zudem ist von dieser Art überhaupt wenig bekannt, was nicht ver- 
wundern kann, denn PASCHER, der so viel gesehen hat, sagt: ,, Die Monade 
scheint nicht so häufig und in ihrem Vorkommen auch viel enger bedingt 
zu sein als das fast ubiquistische Polytoma.“ Sie ist sicher auch viel 
seltener als Chlorogonium, denn aus Erd-, Stroh-, Mistproben usf. habe 
ich sie in meinen Faulkulturen nie bekommen, während Chlorogonium 
ziemlich oft auftrat, allerdings nur, wenn wenigstens schwaches Licht 
zugelassen wurde. So ist es auch begreiflich, daß mein Suchen lange 
vergeblich. war. 

Am 14. Sept. 1936 habe ich endlich Glück gehabt. Auf den Rat von 
Herrn Prof. Dr. Franz Rurtner machte ich von der Biologischen 
Station in Lunz (Niederösterreich) aus mehrere Sammelausfliige nach 
den Almtümpeln, welche nahe der Baumgrenze liegen. In einem der- 
selben, auf der Durchlaßalm unter dem Scheiblingstein, fand ich neben 
Polytoma caudatum KORSCHIKOFF auch ein Hyalogonium, das nach der 
Beschreibung von PASCHER in der Süßwasserflora als Hyalogonium Klebsii 
bestimmt werden konnte und diesem auch in der Kultur morphologisch 
gleich blieb. Es hatte die langgestreckte, hinten zugespitzte Gestalt, 
die langen Geißeln, die Teilungsweise und das Stigma von Chlorogoniwm 
euchlorum, nur war es etwas zarter und kleiner. Der Fundort war ein 
Wasserloch auf einer Hochfläche, also mit starkem Wechsel von Be- 
strahlung und Temperatur. Durch Kot und Harn der Kühe war es ge- 
düngt. Die Flüssigkeit war nicht dem Wasser des eigentlichen Tümpels 
entnommen worden, sondern einer, durch den Tritt eines Weidetieres 
entstandenen und mit einer stark trüben, bräunlichen und nach Mist 
riechenden Flüssigkeit erfüllten Vertiefung am feuchten, tonigen Rande 
desselben. Der Standort ist also von dem von PascHER angegebenen 
etwas verschieden, denn dieser fand Hyalogonium Klebsii „ein einzigmal 
in größeren Mengen in kleinen Tümpeln längs eines Baches mit viel 
faulendem Grase“. An anderer Stelle sagt er: „in verunreinigten Wiesen- 
graben“. Vielleicht war das Wasser auch durch Stallmist vom Düngen 
der Wiesen verschmutzt. Dieser scheint für farblose Phytomonaden 
43* 
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besonders günstig zu sein, während ich in den zahlreichen Proben mit 
sich zersetzenden Pflanzen, die ich heimbrachte, nur selten heterotrophe 


Flagellaten antraf. 

Zur Ergänzung der Beschreibung der Art von KLegs und von Pascuzr in der 
Süßwasserflora seien noch folgende Punkte hervorgehoben: 

1. Die Zellen von Kulturmaterial eines Klones maßen im ausgewachsenen Zustande 
40—46 u (PascHER 30—80 y), die Breite war einheitlich 12 y (bis 10 x). Die jungen 
Zellen waren verhältnismäßig schmaler, also nicht plumper als die alten. Es 
scheint auch, daß Hyalogonium Klebsii die plumpere der beiden Arten ist, nicht 
Hyalogonium acus, wenn diese bei gleicher Länge (bis 54 u) eine Breite von 
nur 5, hat. 

2. Nach Pascuzr (S. 393) wird das spitze Hinterende ‚eigentlich nur von der 
ausgezogenen Membran gebildet“. Man könnte das so auffassen, als wenn ein 
solider Schwanzstachel vorhanden wäre; das oft sogar langzylindrische Hinterende 
ist aber hohl wie ein Schlauch. 

3. Ich fand den Protoplasten nicht immer „ganz farblos‘, sondern zuweilen 
mit gelbrötlichen Körnchen oder Trépfchen durchsetzt, die an ähnliches bei Poly- 
toma erinnern. 

4. Der Augenfleck war nicht „fast strichförmig‘“, sondern hatte die Gestalt 
einer Mulde oder gewölbten Scheibe, die, flachgelegt gedacht, allerdings viel länger 
als breit wäre. Nur bei flüchtiger Betrachtung erscheint die optische Mittellinie, 
wo die Farbe am tiefsten ist, als ein Strich, wenn man das Stigma genau in der 
Seitenansicht erblickt. 

5. Die Ähnlichkeit mit Chlorogonium euchlorum geht überraschend weit. Ge- 
stalten, wie sie PascHEr (1927, S. 315, Fig. 281) für diese Art abbildet, und die 
von den ,,typischen“ durch Abrundung des Hinterendes oder zylindrische Zellform 
abweichen, gibt es auch bei Hyalogonium Klebsii, ohne daß es sich um krankhafte 
Zerrformen zu handeln scheint. Bei den Teilungsstadien sah ich fast immer ‘nur 
zwei hintereinander liegende Zellen. Die Zahl der Tochterzellen ging aber auch bis 
acht. Sie lagen dann ganz unregelmäßig nebeneinander. Ein Stigma war nur ganz 
vorn zu finden. Es gehörte wohl der Mutterzelle an. Ausnahmsweise sah ich einmal 
eine Zelle mit zwei „Köpfen“, d. h. Vorderenden mit Hauptvakuole, je einem 
Stigma und je zwei Geißeln. 

Durch Ansetzen von Rohkulturen in mit Brunnenwasser verdünnter 
Standortsflüssigkeit unter Zusatz von wenig frischem Pferdemist konnte 
die Art in der Lunzer Biologischen Station, an der ich, wie schon früher, 
gastliche Aufnahme gefunden hatte, durch fast 2 Wochen hindurch er- 
halten und zur Vermehrung gebracht werden. Die „Kultur“ erfolgte 
in Deckelschalen auf dem Mitteltisch der Bibliothek bei gedämpftem 
Licht. An der vom Fenster abgekehrten Seite sammelten sich Monas 
sociabilis H. MEYER und Oikomonas ocellata SCHERFFEL an. Ersteres 
fand sich zeitweise auch auf der Lichtseite, zusammen mit Haematococcus 
pluvialis Witz. Hyalogonium wurde erst wieder gefunden, als mit 
der Kapillarpipette Flüssigkeit aus der nächsten Nähe der Mistklümp- 
chen entnommen wurde. Es war dort mit Monas sociabilis und Oiko- 
monas ocellata vergesellschaftet. Das deutet auf Chemotaxis der drei 
Arten, die alle drei vermöge ihrer Stigmata (PRINGSHEIM 1937 b) auch 
negativ phototaktisch sind. In einer anderen Schale, welche Brunnen- 
wasser mit etwas mehr Mist enthielt, und welche aus der erstgenannten 
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beimpft worden war, zeigte sich nach 5 Tagen Hyalogonium, hatte sich 
also vermehrt. 

Die Reinzüchtung erfolgte in unserem Institut in Prag durch Herrn 
Dr. Kari ONDRAGEK mit Hilfe der Pipettiermethode aus Material, das 
ich ihm in Ursprungswasser in einem Sammelröhrchen mit der Post ge- 
schickt hatte. Die Kulturflüssigkeit, in der ihm zuerst reichliche Ver- 
mehrung glückte, bestand aus: 0,2% Ca-Azetat, 0,1% Bacto-tryptone 
und 0,01% Yeast-extract. Das Pepton und der Hefeextrakt stammten 
von der amerikanischen Difco- Gesellschaft. Selbst in den bisher besten 
erprobten Nährlösungen und bei 22—25° C war die Entwicklung etwas 
langsamer als bei Polytoma oder Chlorogonium. Auf einem entsprechend 
zusammengesetzten Nähragar und in Faulröhrchen mit Käse, Stärke, 
Weizenkörnern oder Erbsen, überschichtet mit Erde oder Torfmull, ging 
anfangs keine Kultur an. Die Züchtung war überhaupt etwas mühsam, 
und wir erlebten zunächst manche Enttäuschung. Durch Ansetzen zahl- 
reicher Kulturen mit verschiedenen Nährbodenrezepten gelang es je- 
doch, die 4 Klone, die isoliert worden waren, zu erhalten. 

Die Art, wie die Reinkultur erzielt wurde, sei kurz geschildert. Die Haupt- 
verunreinigung außer Bakterien war Monas sociabilis. Die Trennung der Flagellaten- 
arten wurde durch die verschiedene Schwimmgeschwindigkeit erleichtert. Durch 
„Waschen“ mit Hilfe der Kapillarpipette wurden die Zellen gereinigt. Dies geschah 
durch 6malige Übertragung aus einem Tropfen in den anderen, wozu eine Azetat- 
Pepton-Hefe-Nährlösung von py 6,5 verwendet wurde. Es wurden nicht gleich 
beim ersten Male einzelne Zellen in die Kulturröhrchen getan, sondern 10—20 Indivi- 
duen in ein Röhrchen. Diese waren mit drei verschiedenen Nährlösungen beschickt: 
a) Ca-Azetat . . . 0,2 % b) Na-Azetat . . 0,2% c) Na-Azetat . . 0,2% 

Bacto-tryptone. 0,1 % Pepton Vaillant 0,1% Pepton Vaillant 0,1% 

Yeast-extract . 0,01% Erdabkochung 20 % Erdabkochung . 20 % 

Pa 7,2 Karamel . . . 0,1% Karamel . . . 0,1% 
Pa 6,5 mit Lauge auf py, 7,5 

Von jeder Lösung wurden 5 Röhrchen beimpft. Von den 15 Röhrchen erwiesen 
sich später 6 als unrein, 9’als rein. Nach 5 Tagen war in Lösung a) 3mal, in Lösung b) 
4mal und in Lösung c) Omal Vermehrung eingetreten. Nach 8 Tagen war die Ent- 
wicklung in je 2 Röhrchen von a) und b) gut, in a) reichlicher als in b). 

Aus b wurden unter Wiederholung des 6maligen Waschens einige Zellen isoliert 
und vier davon einzeln in die folgende Lösung geimpft: 


d) Na-Azetat ....... 0,2% 
Pepton Vaillant. . . . . 0,1% 
Yeast-extract. . . . . . 0,1% 
Erdabkochung . . . . . 20 % 
Glukose-Karamel . . . . 0,1% 


Alle 4 Klone gingen an und bildeten den Ausgangspunkt für die weiteren 
Kulturen. Sie lieBen alle Nährlôsungen klar, erwiesen sich also als bakterienfrei, 
was durch kulturelle und mikroskopische Prüfung bestätigt wurde. 


b) Kohlenstoffquellen. 
Die Erforschung der Ernährung erwies sich als schwierig, sowohl 
wegen der geringen Vermehrungsfreudigkeit wie auch wegen der 
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besonderen, anfangs unbekannten Anspriiche der Art. Von den zuerst 
verwendeten Nährlösungen erlaubte nur Rezept a) auf die Dauer die 
Weiterzüchtung. Diese Zusammensetzung zeigte sich auch später allen 
anderen überlegen. In ihr konnte ohne große Verschlechterung das 
Ca-Azetat durch das Na-Salz ersetzt werden. Wurde aber der Hefe- 
extrakt fortgelassen, so mußte es das Ca-Salz sein. Auf diesen Punkt 
komme ich unten zurück. 

Es wurden nun die auch für Chlorogonium verwendeten C-Quellen 
(vgl. S. 639£.) zu je 0,1% der folgenden Grundnährlösung (ohne Azetat!) 
zugesetzt, in der sie ohne Zusatz nicht gediehen: Pepton Vaillant 
0,02%, CaCl, 0,01%. Dieses Pepton wurde in Anlehnung an die 
Versuche mit anderen Flagellaten gewählt, obgleich es für Hyalo- 
gonium nicht das günstigste ist. Alle wichtigen Ergebnisse wurden 
aber durch Wiederholung mit Bacto-tryptone + Yeast-extract oder + 
CaCl, nachgeprüft und bestätigt. Das Ergebnis war eindeutig und ist 
sehr interessant: Nur Azetat und Succinat konnten verwertet werden. In 
allen anderen Lösungen fand keine Vermehrung statt. Das Äthylazetat 
gab nur schwache, aber doch auch deutliche Entwicklung. Mit anderen 
Worten: Hyalogonium Klebsii stellt an die C-Quelle genau die gleichen 
Ansprüche wie Chlorogonium euchlorum bei Dunkelkultur. Hierin zeigt 
sich neuerdings die enge Verwandtschaft der beiden Arten, die sich also 
nicht nur morphologisch, sondern auch physiologisch sehr nahe stehen. 

Obgleich ein Erfolg unwahrscheinlich war, wurden auch noch zucker- 
haltige Lösungen geprüft, nämlich 0,5% ige Biokleinlösung von px 6,7, 
in der z. B. Chilomonas sich gut vermehrt, sowie eine Nährlösung aus 
0,2% Glukose und 0,1% Bacto-tryptone + 0,01% CaCl, von py 7,2. In 
beiden Fällen trat keine Vermehrung ein. Hyalogonium dürfte also 
Zucker zu heterotropher Ernährung ebensowenig verwerten können wie 
andere Phytomonaden. 

c) Stickstoffquellen. 

Während zwischen Chlorogonium und Hyalogonium in bezug auf die 
C- und Energiequelle so große Übereinstimmung besteht, ist das bei 
der N-Versorgung nicht der Fall. Wie es scheint, ist aber diese für die 
einzelnen Arten überhaupt weniger bezeichnend als die C-Versorgung. 
Man findet mit verschiedenen N-Verbindungen alle Übergänge zwischen 
kümmerlichem Vegetieren und üppigstem Gedeihen. Bei den C-Quellen 
kann man meist viel leichter sagen, welche verwertbar sind und welche 
nicht. Auch hängt die N-Ernährung in hohem Maße von der Reaktion 
und dem Wuchsstoffgehalt ab, und die beste Vermehrung findet man 
überall in Gemischen mangelhaft bekannter Zusammensetzung, wie es 
die ,,Peptone“ sind, oder gar mit Zusätzen von Hefe- und Fleischextrakt 
und 


Hyalégoniom bedarf zur Vermehrung unbedingt solcher ,,EiweiB- 
abbauprodukte“ wie der käuflichen Peptone. Wie oben schon gesagt, 
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war Fleischpepton Vaillant nicht ganz so günstig wie Bacto-tryptone. 
Diesem gleich ist Difco-Proteose-peptone, während das Neopeptone 
und Bacto-peptone derselben Firma sich nicht bewährten, ebensowenig 
wie Pepton Witte, Fleischextrakt und Hefeextrakt. In allen diesen 
Fällen wurde Ca-Azetat zugegeben. Ohne besondere C-Quelle trat in 
keiner Peptonlösung Vermehrung ein. 

Da Hyalogonium in einer Mistpfütze gefunden und eine Zeitlang in 
Wasser mit Mist fortgezüchtet worden war, wurden auch Pferdemist- 
auszug, Urin und Harnstoff, letzterer für sich sterilisiert und dann der 
Nährlösung zugesetzt, neben Ca-Azetat geprüft. Es trat keine Ver- 
mehrung ein. 

Keine von den bei Chlorogonium aufgezählten Aminosäuren und 
sonstigen N-Verbindungen konnte verwertet werden, wenn sie zusammen 
mit Ca-Azetat und Glukose-Karamel nebst Aschesubstanzen dargeboten 
wurden. Auch Nitrate und Ammonsalze, die bei Chlorogonium so gute 
Ergebnisse gezeitigt hatten, waren völlig unbrauchbar. Damit stellt 
Hyalogonium unter den von mir untersuchten, etwa 20 Arten von Phyto- 
monaden eine Ausnahme dar. Alle anderen konnten mit Ammon-N 
oder doch wenigstens mit Asparagin auskommen. 

Vor dieser Erfahrung nahm ich an, daß die Eugleninen, welche bei heterotropher 


Kultur der komplexen N-Verbindungen bedürfen, sich dadurch von den Phytomona- 
den unterscheiden. Man sieht, wie vorsichtig man mit Verallgemeinerungen sein muß. 


d) Ca-Bedarf. 

Eine Besonderheit von Hyalogonium, deren Aufdeckung erst die 
sichere und üppige Züchtung ermöglichte, ist das hohe Ca-Bedürfnis. 
Bei den anderen von mir kultivierten Flagellaten hatte es sich bei Ver- 
wendung von Pepton als überflüssig erwiesen, Nährsalze hinzuzufügen, 
da die lebensnotwendigen Elemente offenbar in genügender Menge als 
„Verunreinigungen“ zugegen waren. Bei Verwendung von Ammon- 
salzen genügten 0,001% CaCl, voliauf. Bei Hyalogonium war das anders. 

Dies offenbarte sich zuerst, als die Bernsteinsäure als C- Quelle heran- 
gezogen wurde (PRINGSHEIM 1937a). Wurde eine alte Probe von Ca- 
Succinat aus den Institutsbeständen verwendet, deren Herkunft und 
Reinheitsgrad unbekannt war, so vermehrte sich Hyalogonium sehr gut, 
sowohl mit Pepton Vaillant wie mit Bacto-tryptone. Aus Mißtrauen 
gegen dieses Präparat wurden Na-Succinat puriss. Merck und ein reines 
Ammoniumsuceinat geprüft, das mir vom Chemischen Institut freund- 
lichst überlassen worden war. Es erfolgte keine Vermehrung. Die Be- 
urteilung dieses Verhaltens war zuerst dadurch erschwert, daß bei Gegen- 
wart von Yeast-extract Difco eine, wenn auch schwache Entwicklung 


1 Die gleiche Erfahrung machte ich bei einer Carteria, die gleichfalls aus einem 
Almtiimpel stammte und dort als geringe Beimengung zwischen Trachelomonas-Arten 
gefunden worden war. 
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eintrat, besonders wenn Bacto-tryptone als N-Quelle diente. Es schien 
demnach, als wenn sich Ca einerseits, eine Substanz aus der Hefe anderer- 
seits vertreten kénnten. 

Der ausschlaggebende Faktor war aber doch der Ca-Gehalt, denn 
wurde dieser in einer Nährlösung mit Na-Azetat oder -Succinat durch 
Zusatz von CaCl, auf eine gewisse Höhe gebracht, so erfolgte gute Ver- 
mehrung!, ganz gleich, ob Bacto-tryptone oder dasan sich weniger günstige 
Pepton Vaillant, ohne Hefezusatz, verwendet wurde. 

Um die günstigste Ca-Konzentration festzustellen, wurde der fol- 
gende Versuch angesetzt: Grundnährlösung 0,2% Na-Azetat + 0,1% 
Bacto-tryptone. Dazu bei Reihe a) 0,1% Yeast-extract, der bei Reihe b) 
fehlte. Jede Reihe mit verschiedenen Mengen von CaCl, puriss. siccum 
Merck. Ergebnis der 


























Yeast-extract | Yenstextract Zweiten Passage. 

oe Ver- _ Ver- Man erkennt daraus, 
mereng mehrung daß eine bestimmte 
CaCl, 0,1 % 69 + 7,1 sb Konzentration, nämlich 
0,03 % 6,9 + 7,1 + die von 0,01—0,03, am 

0,01 % | 6,9 + 7,2 + günstigsten wirkt. 
0,001 % 7,0 + 7,2 + Um der Bedeutung 
00 % 6,9 + 7,1 - desYeast-extract näher- 
Es bedeuten: — keine Vermehrung; + schwache Zukommen, wurde auch 
Vermehrung; + gute Vermehrung. dieser in verschiedenen 


Konzentrationen ge- 
prüft. Es zeigte sich, daß man mit 0,1% Yeast-extract ungefähr dasselbe 
erzielte wie mit 0,001% CaCl,. Nährlösungen mit diesen Konzentrationen 
der beiden Stoffe gaben mit Ammonoxalat + NH, ungefähr die gleiche 
Trübung ohne Fällung, wie sie für eine so geringe Ca-Konzentration kenn- 
zeichnend ist. Die Wirkung des Hefepräparates darf also auf den Ca-Ge- 
halt zurückgeführt werden. War die Ca-Konzentration nicht begrenzender 
Faktor, so war außerdem eine gewisse zusätzliche Förderung durch Yeast- 
extract zu erkennen. Daß diese Erklärung des ,,Ersatzes“ des CaCl, durch 
einen Stoff aus der Hefe richtig ist, wird bekräftigt durch den Umstand, 
daß das Verhältnis, wie es durch die obige kleine Tabelle wiedergegeben ist, 
sich auch bei weiteren, abgeleiteten Kulturen gleicher Art, sog. Passagen, 
immer erhält. Würde der Yeast-extract nur durch eine Art von Stimu- 
lation den durch den Mangel des Ca entstehenden Ausfall überdecken, so 
müßte sich aller Voraussicht nach in späteren Passagen doch schließ- 
lich ein Ausbleiben der Vermehrung bemerkbar machen. So wirkt sich 
z. B. ein Wuchsstoffmangel zuweilen erst in der zweiten Überimpfung aus. 

Mit Suceinat war auch bei Wiederholung das durch Verwendung 
dieser Säure als C-Quelle zuerst aufgedeckte Ca-Bedürfnis noch stärker 
als bei Azetat; aber das lag offenkundig nur an der Regulierung des 
Pu-Wertes, der in Nährlösungen mit bernsteinsaurem Na während oder 
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sogar nach der Sterilisation, wahrscheinlich wegen zu geringer Puffe- 
rung, oft stark verschoben war. Bei der Vermehrung von Hyalogonium 
trat wie bei den anderen Flagellaten eine Verschiebung nach der basi- 
schen Seite zu in den Kulturflüssigkeiten ein; doch war sie bei Ver- 
wendung der Ca-Salze natürlich gering. Nach 8 Tagen war der py-Wert 
in einem Falle immerhin von 6,6 auf 7,9 gestiegen. 

Auf Grund der geschilderten Erfahrungen wurde als diejenige Nähr- 
lösung, welche die Fortzüchtung von Hyalogonium am sichersten machte, 
die folgende verwendet: Ca-Azetat 0,2%, Bacto-tryptone 0,1%, Yeast- 
extract 0,01%, py 7. Darin war die Entwicklung fast ebenso schnell 
und üppig wie die von Polytoma uvella. 


e) Verschiedenes. 

Einige Bemerkungen sind über das Verhalten der Zellen in den Kul- 
turen zu machen. Anfangs, als die Bedeutung des Ca noch nicht bekannt 
war und deshalb nur schwache Vermehrung erzielt wurde, machte es 
den Eindruck, als verhielte sich Hyalogonium etwas anders als die an- 
deren, in Reinkultur gezogenen Flagellaten. Die Schwärmer hielten sich 
in den unteren Flüssigkeitsschichten auf, wie das auch in den Rohzuchten 
mit Mist beobachtet worden war. Es wurden deshalb Kulturen in niedriger 
Flüssigkeitsschicht angesetzt, die aber nichts Neues ergaben. 

Als dann die wirklich gute Nährlösung mit Ca-Azetat und Bacto- 
tryptone gefunden war, zeigte es sich, daß sich Hyalogonium genau so 
benahm wie die anderen Flagellaten alle. Durch Geotaxis an die Ober- 
fläche steigende Zellen bildeten dort eine dichte Ansammlung, von der 
bei der leisesten Erschütterung Wolken von Schwärmern absanken, 
die sich bei Ruhe bald wieder nach oben begaben. Eine solche Kultur 
läßt sich von einer, die Polytoma enthält, mit freiem Auge kaum unter- 
scheiden. Mit der Lupe erkennt man, daß die Trübung schwächer ist, 
und daß die Zellen, wie bei Chlorogonium und gewissen Astasien, je 
nach der Bewegungsrichtung ein wechselndes Aussehen besitzen, was 
von ihrer gestreckten Gestalt herrührt. 

Außer der Geotaxis besitzt Hyalogonium Aerotaxis und eine aus- 
gesprochene negative Phototaxis wie alle heterotrophen Flagellaten 
mit Augenfleck (PRINGSHEIM 1937b). 

In der Ansammlung oben findet auch die Vermehrung statt. Die 
Zellen sind reich an Stärke, viele von ihnen in Querteilung begriffen, 
besonders am frühen Morgen, manche Mutterzellen enthalten auch 4 
oder 8 Tochterzellen. Um Teilungsstadien zu sehen, entnimmt man am 
besten etwas Material mit der Öse ohne Erschütterung von der Ober- 
fläche oder mit einer Kapillare aus den Wölkchen und untersucht im 
Hängetropfen. 

Später setzt sich alles zu Boden. Man findet unten mit Stärke voll- 
gepfropfte, gedunsene Zellen. Manche sind in 10 Tage alten Kulturen 











660 E. G. Pringsheim : 


schon in Zerfall begriffen, andere noch träge beweglich, breit spindel- 
förmig. Dazwischen befinden sich sehr kleine, schlankere, aus Mutter- 
zellen, die eben noch zur Teilung gekommen sind, bevor die Bedingungen 
zu ungünstig wurden. Dieser Bodensatz erschien mir nicht deutlich 
gefärbt, wie es bei Polytoma immer der Fall ist. Irgendwelche Dauer- 
gebilde wie Zygoten oder Cysten fanden sich weder am Meniscus noch 
unten. Natürlich könnte das Ausbleiben der Kopulation in den Kul- 
turen, die von einer Zelle ausgingen, daran liegen, daß Hyalogonium 
Klebsii diözisch wäre wie Chlorogonium euchlorum. Nun wurde aber 
weder im Standortsmaterial noch in den Rohkulturen, noch auch in 
den ersten Röhrchen mit Nährlösung, die mit 10—20 Zellen beschickt 
waren, etwas wie Kopulation oder was man hätte als Zygoten ansehen 
können, gefunden. Wenn also Hyalogonium Sexualität besitzt, so müßte 
ihr Ausbleiben daran liegen, daß noch unbekannte Bedingungen der 
Gametenbildung nicht verwirklicht waren. 

Auf Nähragar fand keine Vermehrung statt, auch wenn er mit einer 
guten Nährlösung angesetzt, möglichst wenig steif zubereitet und sehr 
reichlich beimpft wurde. Auch darin unterscheidet sich also Hyalo- 
gonium von Chlorogonium und Polytoma, und man sieht gleichzeitig, 
daß die Entwicklungsfähigkeit auf erstarrenden, gallertigen Nährböden 
nicht von dem Vorhandensein einer Zellwand abhängt, wofür in Zu- 
kunft weitere Beispiele zu geben sein werden. 

Man könnte daran denken, daß dieses Versagen auf Agar davon 
herkäme, daß Hyalogonium gegen höhere Konzentration besonders 
empfindlich wäre, die in der obersten Schicht des gallertigen Nähr- 
bodens leicht entstehen kann. Deshalb, und auch aus ökologischen 
Gründen, wurde ein Versuch mit verschieden konzentrierten Nähr- 
lösungen angestellt. Als Stammlösung diente dabei eine 10mal so kon- 
zentrierte Lösung als die bisher benutzte ‚normale‘, deren Stärke als 
n bezeichnet werden soll. Sie hatte folgende Zusammensetzung: Ca- 
Azetat 2%, Bacto-tryptone 1%, Yeast-extract 1%. Die verwendeten 
Verdünnungen waren die folgenden: 








10n 4n 3n 2n n 1/10 n 


6,9 7,0 7,2 7,4 7,4 7,2 
Vermehrung ~ he LS + ++ + 


Das Optimum liegt also zufällig bei der früher schon benutzten Kon- 
zentration, die dann auch für die anderen Versuche beibehalten wurde. 
Da auch die doppelte noch vertragen wurde, kann das Ausbleiben der 
Vermehrung auf Agar nicht durch Eindunsten erklärt werden. Immer- 
hin ist der günstige Bereich doch recht eng. 

Was die Reaktion anbelangt, so trat zwischen py 6,4 und 7,8 sichere, 
von py 6,8—7,4 sehr gute Vermehrung in geeigneten Nährlösungen ein. 


























Beiträge zur Physiologie saprophytischer Algen und Flagellaten. I. 661 


Eine ungefähr neutrale Reaktion ist also am günstigsten. Die wirklichen 
Grenzen wurden nicht bestimmt. Ebensowenig bei der Temperatur, 
so daß ich nur sagen kann, daß zwischen 20 und 25° C gute Vermehrung 
stattfindet. 

Auf Grund der Erfahrungen über den hohen Ca-Bedarf von Hyalo- 
gonium wurden zum Schluß noch einige Faulkulturen angesetzt, denen 
etwas CaCO, zugesetzt wurde. Im Gegensatz zu den früheren MiB- 
erfolgen (S. 655) trat nun gute Vermehrung ein. Dieses Verfahren, das 
bei keinem apochlorotischen Flagellaten versagt hat, ist also auch bei 
Hyalogonium anwendbar. 


V. Rückblick. 


Bevor versucht wird, aus den Ergebnissen Schlußfolgerungen zu 
ziehen, seien zwei Bemerkungen vorausgeschickt: 

1. In dieser Mitteilung sind zwei Flagellaten behandelt, die zum 
Vergleich geradezu herausfordern. Es ist verlockend, die übereinstimmen- 
den Punkte hervorzuheben und auf die nahe Verwandtschaft zurück- 
zuführen, während die physiologischen Unterschiede mit dem Verlust 
der Assimilationsfähigkeit in Beziehung gebracht werden könnten. Ein 
solcher Vergleich darf nur mit großer Vorsicht angestellt werden. Um 
ihn einleuchtend zu machen, wäre die Untersuchung mehrerer Arten- 
paare nötig, die in einem ähnlichen Verwandtschaftsverhältnis stehen. 
Das soll auch versucht werden. Vorläufig sprechen die Ergebnisse 
wenigstens nicht gegen die später vorzubringenden Schlüsse. Man muß 
jedenfalls viele Arten untersucht haben, bevor man einen Überblick 
über die Möglichkeiten bekommt. 

2. Eine Voraussetzung für irgendwelche Schlüsse ist ferner die Zu- 
verlässigkeit der zugrunde liegenden Tatsachen. Diese Forderung scheint 
selbstverständlich, ist aber durch die Angaben in der Literatur nicht 
immer erfüllt, wie gezeigt worden ist, und sie ist tatsächlich auch nicht 
immer leicht zu erfüllen. Aus einer einzigen Versuchsreihe kann man 
keine Sicherheit gewinnen, denn die Eignung eines Nährstoffes kann 
von scheinbar recht nebensächlichen Umständen abhängen, wie Reaktion, 
Wirkstoffen, Reinheitsgrad, Nährsalzkonzentration usf. Deshalb ge- 
nügte es mir nicht, die einzelnen zu prüfenden Verbindungen nur ge- 
legentlich neben anderen mit heranzuziehen; vielmehr wurden sie solange 
in verschiedenen Nährlösungszusammenstellungen unter wechselnden 
Bedingungen geprüft, bis mit genügender Sicherheit gesagt werden 
konnte, ob sie zu einer reichlichen Vermehrung tauglich sind, falls von 
einer möglichst kleinen Aussaat ausgegangen wurde. Erwies sich eine 
Substanz als gut verwertbar, von der es nicht erwartet worden war, 
oder lag der Verdacht nahe, daß sie durch einen guten Nährstoff, etwa 
Azetat, verunreinigt war, so wurde ein möglichst reines, tunlichst syn- 
thetisches Produkt einer anderen Firma zur Nachprüfung herangezogen. 
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Wichtig ist auch die Art der Impfung. Eine Beschickung mit einem 
oder gar mehreren Tropfen aus einer üppigen Kultur kann selbst in 
einer solchen Lösung Vermehrung ergeben, die bei schwacher Beimpfung 
versagt. Grund dafür kann die Verschleppung von Nährstoffen sein, 
deretwegen Lworr es für nötig erklärt, mehrere ‚Passagen‘ durch- 
zuführen, aber auch die Mitwirkung von Stoffen aus den Impfzellen 
selbst, vermöge des sog. Bios-Effektes. Am richtigsten wäre es, 
die Kulturen für ernährungsphysiologische Zwecke nur mit je einer ge- 
waschenen Zelle aus einer gesunden Klonkultur zu beimpfen. Das ist 
zwar mühsamer als eine reichliche Beimpfung, und das Ergebnis ist auch 
erst nach einer längeren, vielleicht der doppelten Zeit zu erwarten, 
aber man kommt immer noch schneller zum Ziel, weil man die Passagen 
erspart, und man gewinnt eine viel größere Sicherheit. Man beimpft 
dabei mehrere Röhrchen gleichzeitig anstatt hintereinander. Einzelne 
Zellen gehen in geeigneten Nährlösungen zu 95—98% an. Unsere Ver- 
suche wurden bisher nur zum kleinen Teil auf diese Weise angestellt, 
doch werden wir später über größere Erfahrungen berichten. 

Bei Gegensätzen zwischen unseren Angaben und denen anderer 
Forscher wolle man auch nicht vergessen, daß unsere Ergebnisse nur 
für die von uns geprüften Stämme gelten. Z. B. haben sich bei Chilomonas 
und Polytoma verschiedene Stämme als nicht physiologisch gleichartig 
erwiesen. Es gibt also „physiologische Rassen“. Dagegen haben wir 
keine Anhaltspunkte dafür, daß sich unsere Objekte während der jahre- 
langen Versuche irgendwie innerlich veränderten. 


Wir haben also zwei Arten aus zwei Gattungen vor uns, die man 
ebensogut als Varietäten einer Art bezeichnen könnte. Man sollte das 
aber nicht als eine taxonomische Unsicherheit bezeichnen. 

Am besten ist wohl die Vorstellung, daß Hyalogonium durch Mutation aus 
Chlorogonium entstanden ist, etwa wie die chlorophyllfreie Varietät einer Blüten- 
pflanze, z. B. Stellaria media, mit der ich einmal experimentiert habe. Bei dieser 
ist es klar, daß die grüne Form als Typus der Art betrachtet werden muB, weil die 
weiße in der Natur nicht vorkommen kann, außer als Sämling der gefleckten Rasse. 
Bei Stellaria sind die ernährungsphysiologischen Unterschiede nicht bekannt, weil 
es nicht gelingt, eine gute Entwicklung der bleichen Keimlinge zu erzielen, wenn sie 
auch in aseptischer Kultur durch Zucker zur Ausbildung von 2 Blattpaaren gebracht 
werden können, die ohne Zuckerzufuhr nicht entwickelt werden. Solche Fragen 
sind natürlich von größter Bedeutung für die Ernährungsphysiologie. Sie scheinen 
aber vorläufig eher an Flagellaten lösbar zu sein als an Blütenpflanzen. 

Von denexperimentellen Ergebnissen an Chlorogonium und H yalogonium 
fallen zwei Gruppen vor allem auf, nämlich die fast völlige Übereinstim- 
mung in bezug auf die C- und Energiequellen und die starke Verschieden- 
heit in bezug auf die N-Quellen. 

Ersteres kann so verstanden werden, daß die Fähigkeit der grünen 
Stammform, gewisse organische Verbindungen in den Stoffwechsel zu 
ziehen, die Voraussetzung dafür war, daß die abgeleitete Form nach Verlust 
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der CO,-Assimilation erhalten bleiben konnte. Wir finden tatsächlich 
hyaline Parallelarten oder -varietäten immer nur bei Arten, die selbst 
schon zur Mixo- bzw. Heterotrophie neigen oder befähigt sind. In 
unserem Falle kann man also sagen: Chlorogonium kann mit Essig- und 
Bernsteinsäure auch ohne Kohlensäureassimilation leben. Deshalb kann 
es ein Hyalogonium geben, welches aber natürlich diese Fähigkeit bei- 
behalten mußte. 

Vielleicht noch bemerkenswerter ist die große Vielseitigkeit von 
Chlorogonium in bezug auf die N-Quelle, gegenüber der Notwendigkeit 
hochzusammengesetzter N-Verbindungen wie der Peptone bzw. Poly- 
peptidgemische bei Hyalogonium. In dieser Hinsicht findet Chlorogonium 
überhaupt bei keinem der untersuchten farblosen oder im Dunklen 
züchtbaren Flagellaten ein Gegenstück, denn sie alle können Nitrat 
nicht reduzieren. Darin sind nur Protococcalen vergleichbar, wie Chlorella 
und Scenedesmus. Wenn man auch geneigt sein wird, diese Unfähigkeit zur 
Nitratverwertung mit dem Verlust der Assimilationsfähigkeit in Ver- 
bindung zu bringen, so kann das doch nicht in dem Sinne gemeint sein wie 
bei Lworr (1932, S. 117). Er nimmt einen unmittelbaren, stoffwechsel- 
physiologischen Zusammenhang an, in der Weise, daß die Nitratreduktion 
nur am Licht und in den Chlorophylikörpern, im Zusammenhang mit der 
CO,-Assimilation, zustande käme. Seine Meinung, daß bei Chlorogonium 
im Dunkeln keine Nitratreduktion stattfände, hat sich aber als Irrtum 
erwiesen. Es kann also höchstens ein phylogenetischer Zusammenhang 
zwischen dem Verlust des Chlorophylis und dem der Nitratverwertung 
in Frage kommen; denn anzunehmen, daß der Farbstoff auch im Dunkeln 
eine stoffwechselphysiologische Bedeutung habe, wäre durch nichts 
begründet. Auch diese beschränkte, phylogenetische Schlußfolgerung 
verliert aber viel an Reiz, wenn man bedenkt, daß Chlorogonium auch den 
Ammon-N verwertet, der für Hyalogonium gleichfalls unzugänglich ist, 
denn dieser ist für weitaus die meisten Phytomonaden sehr geeignet. So 
kann man also nur sagen, daß Hyalogonium, auch abgesehen von dem 
Verlust der Assimilationsfähigkeit, viel mehr an heterotrophe Ernährung 
angepaßt ist als Chlorogonium, und daß es in diesem Zustand durch lauter 
Einbußen, also Verlustmutationen, gekommen ist. Es wird zwar an den 
Orten, wo Azetat oder Succinat entsteht, meist auch Eiweiß hydrolysiert 
werden, so daß die Ammonverwertung kein Lebensbedürfnis zu sein 
braucht. Immerhin hat Hyalogonium doch so viele Lebensmöglichkeiten 
eingebüßt, daß man sich nicht wundern kann, es so selten zu finden. 
Wodurch es etwa doch an seinem Standort einen Vorteil im Wettbewerb 
hat, darüber läßt sich vorläufig nichts aussagen. 


VI. Zusammenfassung. 
Es wird angegeben, auf welche Weise man zu Reinkulturen von 
Flagellaten kommt, die sich auf festen Nährböden nicht vermehren. 
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Die genau geschilderte Übertragung in geeignete Waschflüssigkeiten 
mit Hilfe von Kapillarpipetten führt bei mehrfacher Wiederholung 
sicher zum Ziel. Das Verfahren wird sich auch für Ciliaten eignen. 

Chlorogonium euchlorum, mit dessen Physiologie der Anfang gemacht 
wird, läßt sich auf Agar rein kultivieren. Es ist eine ausgesprochen 
mixotrophe, auch zu heterotropher Ernährung im Dunkeln befähigte Art. 

In bezug auf die C-Quelle ist Chlorogonium eng spezialisiert. Es 
verwertet nur Azetate-und Succinate, keine Alkohole und keine Zucker. 

Über die Stickstoffernährung wurde erst Klarheit geschaffen, als im 
Glukose-Karamel ein passender, N-freier Wirkstoff gefunden war. Sehr 
gute Vermehrung konnte im Dunkeln wie am Licht mit Nitraten und 
Ammonsalzen erreicht werden. . Ebenso brauchbar waren verschiedene 
Peptone. Die meisten Aminosäuren sind unbrauchbar; nur Serin und 
Glutaminsäure machten unter den geprüften eine Ausnahme. Auch mit 
Acetamid und Asparagin konnten die Kulturen fortgezüchtet werden. 
Das Licht scheint auf die Ausnützung der verschiedenen N-Quellen 
keinen Einfluß zu haben. 

Hyalogonium Klebsii, -die apochlorotische Parallelform, wurde in 
einem Almtümpel gefunden und mit dem Pipettierverfahren rein gezüchtet. 
Es stimmt mit Chlorogonium euchlorum in der C-Ernährung und in der 
Anpassung an neutrale bis schwach basische Reaktion überein, braucht 
aber unbedingt ein geeignetes Pepton, kann also die einfacheren N-Ver- 
bindungen nicht verarbeiten. Außerdem ist es durch einen hohen Ca- 
Bedarf ausgezeichnet. 

Als geeignete Nährlösung wird empfohlen: Ca-Azetat 0,2%, Difco 
Bacto-tryptone 0,1%, Difco Yeast-extract 0,1%, py 7. 


Das Schriftenverzeichnis wird der 2.Mitteilung beigegeben. 





BEITRAGE ZUR PHYSIOLOGIE SAPROPHYTISCHER ALGEN 
UND FLAGELLATEN. 
2. Mitteilung: 
POLYTOMA UND POLYTOMELLA. 
Von 
E. G. PrinesHem ! 
(Prag). 
(Eingegangen am 4. März 1937.) 


I. Einleitung. 


In der vorigen Mitteilung wurden Plan und Methodik der Beiträge 
geschildert, welche hiermit fortgesetzt werden. Ihr Inhalt bezog sich auf 
Chlorogonium und Hyalogonium, d. h. auf eine ausgesprochen mixotrophe 
Phytomonade und ihre chlorophylifreie Parallelform. 

Im folgenden sollen nun zwei apochlorotische Arten der gleichen 
Flagellatenreihe verglichen werden, die einander morphologisch nieht 
ganz nahe stehen, da die eine zu den Chlamydomonadinae mit Zellwand, 
die andere zu den Polyblepharidinae mit nacktem Protoplasten gehört. 
Sie verraten aber durch ihr Vorkommen und die Ablagerung großer 
Mengen von Stärke eine ähnliche Lebensweise. Das ist wohl auch der 
Grund dafür, daß ARAGAO (1910) seine neue Gattung Polytomella genannt 
hat, denn die Erscheinung der Vielzellbildung, der Polytoma seinen Namen 
verdankt, gilt für sie nicht. Auch DorLeıs (1916, S. 447) stellt die beiden 
Gattungen zusammen, wenn er sagt: „Außer Polytomella scheinen mir zu 
diesen Zuckerflagellaten noch einige andere Gattungen zu gehören, 
welche Stärke produzieren. Ziemlich sicher glaube ich dies für Polytoma 
angeben zu können, welche sehr häufig als zufällige Begleiterscheinung in 
meinen Kuturen unter denselben Bedingungen wie Polytomella gedieh.‘ 
Die ernährungsphysiologosche Annahme von DoFLEın war freilich falsch, 
wie vor 15 Jahren gezeigt werden konnte (PRINGSHEIM 1920 und 1921). 
Um so verlockender war es, diese beiden Arten auf Grund der bei der 
Untersuchung von Polytoma erworbenen Kenntnisse zu vergleichen. Dazu 
mußte diese letztere noch einmal vorgenommen werden, um die nicht 
immer übereinstimmenden Angaben verschiedener Forscher nachzuprüfen. 


IL Polytoma uvelia EuRBe. 

a) Die bisherigen Ergebnisse. 
Uber Polytoma uvella liegen seit der in physiologischer Hinsicht 
grundlegenden Arbeit von JACOBSEN (1910) und den unseren (PRINGS- 


1 Die Arbeit wurde von der Deutschen Gesellschaft der Wissenschaften und 
Künste in der Tschechoslowakischen Republik unterstützt, der ich meinen wärmsten 
Dank ausspreche. Bei den Versuchen hat mich Herr Dr. Kart ONDRAÔEK durch 
Herstellung von Nährlösungen und dergleichen entlastet. 
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1921, PrincsHEm™ und Marx 1926) eine ganze Anzahl von Unter- 
suchungen vor. Zwischen unseren beiden Mitteilungen erschien eine 
Arbeit von OEHLER (1924), dem aber meine Arbeit iiber Polytoma von 
1921 unbekannt geblieben ist, so daß seine Kulturversuche schon beim 
Erscheinen überholt waren. Während weiterhin Lworr (1929, 1930, 1931, 
1932) über diesen Organismus arbeitete, erschien eine Dissertation von 
GEBAUER (1930), ohne das die Verfasser voneinander gewußt hatten. 
STREHLOW (1929) berichtete über die sexuellen Vorgänge. Was seit 1926 
an Tatsachen hinzugekommen ist, ergänzt unsere Kenntnissein erfreulicher 
Weise, ohne das Bild, das wir von der Physiologie dieser Organismen 
hatten, wesentlich zu ändern. Lworr hat gezeigt, daß Polytoma, wie alle 
Lebewesen, des Eisens bedarf!. Er hat verschiedene Peptone als sehr 
gute N-Quellen für Polytoma erkannt und eine größere Anzahl von Fett- 
säuren als wir auf ihre Eignung an Stelle der Essigsäure geprüft. GE- 
BAUER hat seine Aufmerksamkeit hauptsächlich der schon von uns unter- 
suchten Niveaubildung zugewendet und gibt Anweisungen und hübsche 
Bilder. Wie OEHLER hat er meine Arbeit von 1921 übersehen, obgleich 
er die Mitteilung von 1926 nennt, die auf jener aufgebaut ist. Dies und 
seine sonstigen unzureichenden Vorkenntnisse mögen an mancher 
schiefen Behauptung schuld sein, auf die ich noch zurückkomme. 





b) Anreicherung und Reinkultur. 

JACOBSEN (1910) hat gezeigt, daß man mit seiner Methode der Faul- 
zucht aus Schlamm, Abwasser und gedüngter Erde überaus üppige 
Polytoma-Kulturen bekommen kann. Buper (1913) stellte fest, daß sich 
dieser Flagellat aus Erdproben herauszüchten läßt. Ich selbst (1921) bekam 
besonders mit Faulschlamm aus seichtem Wasser stets Polytoma-Ent- 
wicklung. SCHULZE (1927, S. 513) fand mit dem Verfahren nach JACOBSEN 
und mit Witte-Pepton unter 52 Proben nur dreimal Polytoma uvella. 
Er hat die Kulturen im Gegensatz zu den anderen Autoren offenbar am 
Licht gehalten, wie das Auftreten vieler grüner Arten verrät. Durch diese 
wird Polytoma gewöhnlich unterdrückt. Bei GEBAUER (1930, S. 445f.) 
trat die Art in Faulkulturen von Gartenerde, Blätterhumus und Jauche 
allemal reichlich auf. 

In meinen neueren Anhäufungskulturen (PRINGSHEIM 1936 b, 1. Mitt.) 
bekam ich aus Torf und anderen sauren Proben, aus sich zersetzenden 
toten Blättern, Algen und Wasserpflanzen Eugleninen, Chilomonas u. a., 
aber keine Polytoma. Sicher ist dieses aber aus frisch gedüngter Erde, 
alter Jauche und Stallstreu zu bekommen, meist auch aus Schlamm 
von Dorftümpeln. 

Am sichersten trifft man Polytoma neben Spirillen in Jauche an. Allen Gegen- 
ständen, die mit ihr in Berührung gekommen sind, pflegen Zygoten anzuhaften. 


1 In meinen alten Versuchen habe ich gewöhnliches Thüringer Geräteglas 
verwendet. Deshalb konnte sich ein Fe-Mangel nicht bemerkbar machen, wie in 
Lworrs Versuchen, die in Pyrex-Glas angesetzt wurden. 
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Polytoma uvella ist also eigentlich kein Bodenorganismus, sondern kommt dorthin 
nur durch Stalldünger. Auch andere Polytoma-Arten sind nicht in der Erde heimisch. 
Wenn also Morwvs (1935) sich Hunderte von Erdproben aus den verschiedensten 
Ländern kommen ließ, so hätte er das gleiche Ergebnis bei Beachtung des natürlichen 
Vorkommens bequemer haben können. 

In Jauche findet man auch die von Franck (1894) beschriebenen und abge- 
bildeten Zellen mit feinen Körnchen auf der Hülle, von denen PASCHER meint, sie 
seien selten (1927, S. 379). Leider ist diese Erscheinung mit schwacher Vergrößerung 
nicht zu erkennen, so daß es mir noch nicht gelungen ist, Klonkulturen von derartigen 
Zellen anzulegen. In Reinkulturen habe ich, wie PASCHER auch vermutet, diese 
Körnchen nie gesehen. 

Ob man als Faulmaterial Fibrin, Gelatine, Kasein, Käse, Pepton 
Witte, Erbsen, Weizenkörner, Kartoffelstückchen usf. nimmt, ist ziem- 
lich gleich. Doch hat natürlich die Menge der Nährstoffe einen deutlichen 
Einfluß auf den Ablauf der Erscheinungen, wie die Beschreibung eines 
Versuches zeigen soll: 

Auf den Boden hoher Glaszylinder von 1 Liter Inhalt wurden verschiedene 
Mengen von Erbsen getan, und zwar 1, 2, 5, 10 oder 25 Stück. Darüber kam 4 cm 
hoch frische Gartenerde, welche mit gewaschenem Kies bedeckt wurde, um zu starkes 
Aufwirbeln zu verhüten. Dann wurde 18 cm hoch Leitungswasser aufgefüllt. Nach 
2 Wochen begann sichtbare Entwicklung von Bakterien und Polytoma in den 
3 Zylindern mit größerer Erbsenzahl. Bei 25 Erbsen zeigten sich Humusteilchen mit 
anhängenden Gasblasen, die genau über dem sich bildenden Niveau schwebten. 
Das deutet auf eine Dichteschichtung der Flüssigkeit. Nach 3 Wochen war bei 
1 Erbse nichts zu sehen, bei 2 Erbsen ein Bakterienniveau dicht über der Erde, 
bei 5 Erbsen Polytoma-Wolken und absinkende Häufchen. Bei 10 und 25 Erbsen 
sind nur noch von Bakterien herrührende Trübungen, Niveaus und Schlieren zu 
sehen. Über einem Niveau wiederum schwebende Teilchen. Nach 5 Wochen bei 
1 Erbse dasselbe Bild wie 3 Wochen zuvor bei 25 Erbsen. Bei 2 Erbsen Poly- 
toma-Platte 2 cm über der Erde, bei 5, 10 und 25 Erbsen zunehmende Trübung, 
Infusorien, Schwarzfärbung durch Fes. 


Ist das Ausgangsmaterial nicht Erdboden, so muß man humusreiche, 
pasteurisierte Erde darüber schichten, wie das z.B. auch ScHULzE 
(1927, S. 511) getan hat. Für die Erscheinungen, welche bei der Ent- 
wicklung der Faulkulturen zu beobachten sind, verweise ich auf 
unsere früheren Ausführungen (1921, S. 93f., 1926, S. 588) und die- 
jenigen bei STREHLOW (1929, S. 633, 642, 663) und GEBAUER (1930, 


S. 445f.). 

Das Ergebnis solcher Anhäufungskulturen ist nicht in allen Fällen das gleiche, 
auch bei scheinbar gleicher Versuchsanstellung. Das, was in den mit einem Orga- 
nismengemisch beschickten Faulkulturen aufkommt, hängt von der Bakterienflora 
und von der sich entwickelnden Reaktion ab. Dient kohlehydratreiches Material 
als Faulstoff, so kann die Lésung stark sauer werden, besonders wenn viel Starke 
zugegen ist. Kommen aber rechtzeitig Fettsäureorganismen auf, z. B. Polytoma, 
so wird die Lösung basisch. Das Gleichgewicht zwischen Säurebildnern und Säure- 
zehrern muß also die Reak“ion und damit das Gedeihen der Flagellaten stark beein- 
flussen. Es handelt sich um einen sehr labilen Zustand, der durch kleine Verschie- 
bungen nach der einen oder anderen Seite gestört wird. Werden zur Vorbereitung 
von Faulkulturen (1936 b, S.49) Stärke-Erderöhrchen hergestellt, und nur einmal kurz 
„‚sterilisiert“‘, um etwa vorhandene Flagellaten auszuschalten, so können die aus den 
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widerstandsfähigen Sporen ausgekeimten Bakterien eine so starke Säuerung bewirken, 
daß die Reaktion unter p,4 sinkt und keine Flagellaten aufkommen’ können. 

Zur Erzielung von Reinkulturen verwendete ich zuerst den Ausstrich 
auf den erstarrten Nähragar, ausgehend von Kulturen, die durch wieder- 
holte Überimpfung und Entnahme aus den obersten Flüssigkeitsschichten 
gereinigt waren (1921). Man kann die wegen des Stärkereichtums spe- 
zifisch schweren Zellen auch durch Zentrifugieren in sterilem Wasser von 
der Mehrzahl der Bakterien befreien und dadurch die Reinzüchtung 
auf Agar sehr erleichtern. ,, Die Isolation... in der üblichen Weise durch 
Plattenguß‘ (GEBAUER 1930, S. 448), also wohl durch Impfen in den 
verflüssigten Agar, ist nicht zu empfehlen, weil die Zellen oft nicht an- 
gehen. Lworr (1932, S. 14) isolierte seinen Stamm durch Pipettieren und 
Waschen, was sich auch bei mir bewährte. Es geht bei geeigneter Technik 
(vgl. 1. Mitteil. S. 634f.) schneller und bequemer als die Agarmethode und 
empfiehlt sich bei Flagellaten auch durch die allgemeinere Anwendbarkeit. 
Bei solchen Arten, die auf Agar gedeihen, ist es für die Weiterzüchtung 
der Stämme aber besser, auf Schrägagar zu impfen, auf dem man bak- 
terielle Verunreinigungen leichter erkennt als in Flüssigkeit. 


c) Kohlenstoffquellen. 

Aus den Befunden von 1921 schloß ich, daß für Polytoma uvella die 
niederen Fettsäuren spezifische C- und Energiequellen sind. Am besten 
eignete sich Essigsäure, etwas weniger die n-Buttersäure. Ameisen- und 
Propionsäure erwiesen sich als unbrauchbar. Ohne Fettsäuren fand nie 
eine merkliche Vermehrung statt. Dieser Befund wurde später dadurch 
unterbaut, daß die als Nahrungsstoffe geeigneten Verbindungen die 
gleichen waren, aus denen Polytoma Stärke bilden kann (PRINGSHEIM und 
Mamx 1936, S. 593). Doch glaubten wir damals auch bei Propion- und 
Valeriansäure eine Vermehrung beobachtet zu haben. Lworr (1932, 
S. 34f.) zeigte, daß entsprechend meinen älteren Versuchen Propion- 
säure doch nicht geeignet ist, und auch Valeriansäure nicht. Ich kann das 
bestätigen, ebenso die Unbrauchbarkeit von Isobuttersäure und Iso- 
valeriansäure. Wir müssen damals keine ganz reinen Präparate gehabt 
haben. Mit Capronsäure fand in meinen neuen Versuchen eine ganz 
schwache Entwicklung statt. Die absteigende Linie in den Fettsäuren 
mit einfacher C-Kette und gerader Zahl der C-Atome von der Essigsäure 
über die n-Buttersäure zur n-Capronsäure ist nichts Auffälliges. 

Die Ernährungsversuche mit den verschiedenen Kohlenstoffquellen 
wurden alle mit 0,2% derselben neben 0,1% Pepton Vaillant angestellt. 
Das Ergebnis war aber, soweit geprüft, das gleiche, wenn Ammon-N, mit 
Glukose-Karamel als Wirkstoff, verwendet wurde. Immer waren auch 
die notwendigen Nährsalze in kleinen Mengen zugegen. Die Reaktion 
der Lösungen wurde so eingestellt, daß sie nach der Sterilisation p 6,6 bis 


7,0 betrug. 
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Die Angabe von Lworr (1934, S. 3), daß lösliche Stärke von Merck 
nach ZULKOVSKY eine geeignete Nahrung für Polytoma darstelle, habe 
ich mit besonderer Sorgfalt geprüft, weil der Autor daran theoretische 
Schlüsse knüpft. Ich kann sie nicht bestätigen, trotz immer erneuter 
Versuche. Ich verwendete verschiedene Stärkepräparate, in erster Linie 
das von Lworr benutzte, kombinierte sie mit verschiedenen N- Quellen und 
stellte auf verschiedene py-Werte ein. 

Einer unserer Versuche soll näher geschildert werden: Grundlösung 
Pepton Vaillant 0,02%, MgSO, + 7 H,O 0,001%, KH,PO, 0,001%, 
CaCl, 0,0091, Fe,Cl, 0,00001 % , Glukose-Karamel0,1%. Dazu je0,1% von 
A. Maisstärke, B. Amylum solubile Merck nach ZuLkovsy (reduziert 
Fehling nicht), C. Dextrin purissimum Merck, D. Na-Azetat, E. kein 
Zusatz. Die Reaktion zeigte überall px 6,5—6,6. Nur die Kontrolle mit 
Azetat war zufällig etwas saurer, px 6,3. Da diese Kultur üppig gedieh, so 
ist bewiesen, das das Ausbleiben der Vermehrung bei allen anderen nicht 
etwa auf die zu sauere Reaktion zu schieben ist, was auch die Versuche 
mit anderen py-Werten beweisen. 

Diese Reaktion der Nährlösungen wurde gewählt, weil der Versuch gleichzeitig 
mit Huglena gracilis angestellt werden sollte, für die Lworr ebenfalls Stärkever- 
wertung angegeben hat. Auch Chlorogonium wurde zum Vergleich herangezogen. 
Keiner der Flagellaten zeigte eine merkliche Vermehrung außer bei D. 

Von anderen C-Quelien sind Milch- und Bernsteinsäure sehr geeignet 
gefunden worden. Wir können demnach für unseren Stamm das schlechte 
Ergebnis nicht-bestätigen, über das Lworr (1932, S. 34) für diese Ver- 
bindungen berichtet. Da ihnen beiden eine große Bedeutung beim 
biochemischen Zuckerabbau zugeschrieben wird, sei das hier besonders 
betont. Über die mutmaßliche Entstehung der Bernsteinsäure unter Be- 
dingungen, unter denen diese Flagellaten vorkommen, habe ich mich 
in der 1. Mitteilung ausgesprochen. 

Äthylazetat schließt sich den anderen Azetaten an und erlaubt recht 
gute Vermehrung. Äthylalkohol dagegen ist, ebenso wie Brenztrauben- 
säure, wie schon Lworr fand, unverwertbar. Das gleiche gilt für Apfel- 
säure, Oxalsäure, Lävulinsäure Glyzerin, Glyzerinaldehyd, Dioxyazeton, 
Glykol, Glykolsäure, Arabinose, Xylose, Glukose, Lävulose. 

Auch mit Peptonen allein, mit Malzextraktlösung, Würze und Bio- 
klein war nur Entwicklung zu erzielen, wenn eine geeignete, besondere 
C-Quelle zugesetzt wurde. 


d) Stickstoffquellen. 

Bei der Prüfung der verschiedenen N-Quellen ist zu beachten, daß 
Polytoma sich nur dann vermehrt, wenn ein geeigneter ,,Wuchsstoff* 
zugegen ist. Wenigstens gilt das bei kleiner Einsaat und mehrfacher 
Übertragung in eine gleichartige Nährlösung. Nur die Peptone machen 
hiervon eine Ausnahme, die aber vielleicht auch nur durch die stete 

44* 
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Gegenwart irgendwelcher Substanzen vorgetäuscht wird, welche als 
Wuchsstoffe wirken. 

Für die Untersuchung der N-Ernährung war es wertvoll, daß sich 
Karamele als Ersatz der früher benutzten Erdabkochung eigneten (PRINGS- 
HEIM, 1936, S. 115), denn diese konnten N-frei hergestellt werden. Ich 
verwende für Ernährungsversuche immer 0,1% eines durch Erhitzen von 
reinster Merckscher Glukose hergestellten Präparates. Bei der Prüfung 
der N-Quellen wurden diese zu 0,1% einer Lösung von 0,2% Na-Azetat, 
0,01% MgSO, und K,HPO, und 0,00001% FeCl, zugefügt. Mit Hilfe 
solcher Lösungen wurde noch einmal bestätigt, daß Nitrat.für Poly- 
toma ganz unbrauchbar ist. Die verschiedensten Ammonsalze sind 
dagegen vortreffliche N-Quellen. Sehr gut war z.B. die Vermehrung mit 
0,1% NH,Cl. Auch bei 0,01% trat noch gute Entwicklung ein; bei 0,001% 
dagegen war sie kaum mehr stärker als ohne absichtlichen N-Zusatz. 

Was die organischen Stickstoffverbindungen anbelangt, so kann 
ich den Befund von Lworr (1932, S. 35) bestätigen, daß verschiedene 
Peptone sehr geeignet sind, nur das früher von mir allein geprüfte Pepton 
Witte nicht. So sind z. B. das Peptone de viande Vaillant, sowie die 
verschiedenen Präparate der Difco-Gesellschaft ganz vorzügliche Nähr- 
stoffe, wenn Azetat oder eine andere geeignete C-Quelle zugegen ist. 
Dasselbe gilt von Witte-Pepton dann, wenn es durch den Bacillus mycoides 
oder durch Trypsin abgebaut ist. Auch Fleischextrakt Liebig, Bioklein, 
Hefeabkochung, Urin und anderes geben eine üppige Vombreig 3 nach 
Zusatz von Azetat. 

Die Versuche mit anderen organischen Stickstoffverbindungen wur- 
den zuerst ohne Wuchsstoffzusatz angestellt, weil ich auf Angaben 
von Lworr vertraute, die sich jedoch als irrig erwiesen. Ich bekam auch 
mit den von ihm als geeignet angegebenen Verbindungen, wenn es sich 
um reine Substanzen handelte, bei schwacher Einsaat höchstens in der 
ersten, nie aber in der zweiten Überimpfung Vermehrung. Dies steht 
im Gegensatz zu meinen Ergebnissen unter Karamelzusatz. Lworr 
(1932, S. 137) gibt an, daß der ,,Bios-Effekt“ bei Aminosäuren nicht in 
die Erscheinung treten soll. Diesen dürfen wir aber doch wohl als wirk- 
sam ansehen, wenn eine schwache Einsaat nicht angeht, wohl aber eine 
starke, und wenn ferner bei Zugabe gewisser Wirkstoffe auch einzelne 
Zellen genügen, um eine Entwicklung zu erzielen. Die Ursache für die 
Verschiedenheit der Ergebnisse mag also darin liegen, daß Lworr mit 
einer größeren Menge, nämlich einem bis mehreren Tropfen einer üppigen 
Kultur geimpft hat, ich aber mit möglichst wenig Zellen. 

In Lworrs Versuchen wurde mit Cystein-Chlorhydrat und Glykokoll, 
sowie mit Asparagin und Glukosamin ein positives Ergebnis erzielt. Ein 
solches erhielt ich. mit den genannten Verbindungen auch, aber nur wenn 
der Nährlösung Karamel zugesetzt wurde. Die folgende Tabelle gibt 
Aufschluß über meine Ergebnisse. 
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Verwendung von N-Verbindungen durch Polytoma uvella, 
Stamm 1, in 0,1 %iger Lösung neben 0,2% Na-Azetat, 0,1% Glukose-Karamel und 


























den notwendigen Asch bstanzen 

a LworF Lworr 
NT eee _ + Äthylamin ..... a 
Asparaginsäure + + Methylamin ape — 
Ceara 1 — Acetamid . . . . . . — _ 
Cystein-Chlorhydra + ++ Asparagin ..... ++ ++ 
Glutaminsäure ... — + Glukosamin . . . . . + + ++ 
Glykokoll . . . . . . + ++ 
D. RS bag + + Kaliumnitrat . . .. — _ 
BE ine — Ammoniumchlorid . .| ++ ++ 
a OR eee: — + Pepton Vaillant . . .| ++ ++ 
Gee 2 2774268 _ Bacto-tryptone ++ 
BL HNGE, + + Seidenpepton . . . .| ++ ++ 
des ar ri: + + Fleischextrakt Liebig | ++ 


Es bedeuten: — keine Vermehrung, + schwache Vermehrung, + gute Ver- 
mebrung, ++ üppige Vermehrung mit Bildung von Wélkchen und später von 
Zygoten. In die Tabelle wurden auch die Ergebnisse von LWOFF aufgenommen, 
soweit es sich um Verbindungen handelt, welche auch von mir geprüft worden sind. 
Die übrigen Substanzen, die er verwendet hat, erlaubten nur spärliches Wachstum, 
wohl mit — bis + zu bezeichnen. 


Danach stimmen unsere Ergebnisse in allen wesentlichen Punkten 
überein, was die erfreuliche Sicherheit gibt, daß sie endgültig sein dürften. 


e) Wirkung der Reaktion. 

Wie schon in meiner ersten Arbeit über Polytoma uvella gezeigt 
worden ist, ist diese Art an basische Reaktion angepaßt. Das gilt, wie 
ich inzwischen festgestellt habe, auch für andere Arten dieser Gattung, 
z.B. Polytoma caudatum KORSCHIKOFF und Polytoma sphaericum (nov. 
sp.), sowie die zahlreichen Stämme der Sammelart Polytoma uvella, auch 
die ocellatum- und papillatum-Rassen, die ich isoliert habe. 

GEBAUER (1930, S.458) hat inzwischen einige Versuche mit Indi- 
katoren angestellt, um Genaueres über diese Frage festzustellen. Seine 
Versuche leiden an einigen Mängeln: 

1. Die Kulturen wurden mit einer Faulflüssigkeit durchgeführt, 
deren Herstellung und Zusammensetzung nicht mitgeteilt wird, die aber 
jedenfalls ein sehr verwickeltes Gemisch gewesen sein muß. 

2. Zu ihr wurde noch Agar gesetzt, auch dann, wenn eine Veranlas- 
sung dazu nicht einzusehen ist. 

3. Verfasser erwartet eine Säuerung durch Atmungskohlensäure 
(S. 460), die jedoch nicht eintreten kann, weil das zugesetzte Ammon- 
Azetat „physiologisch basisch“ ist. 

4. GEBAUER beobachtet, daß Leitungswasser, das mit Indikatoren 
versetzt wurde, sich an der Oberfläche nach der basischen Seite hin ver- 
färbt. Verfasser führt das auf CO,-Abgabe zurück, obwohl es ebensogut 
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eine Wirkung des schlechten Glases gewesen sein kann. Anstatt nun 
die Störung durch Entfernung der überschüssigen CO, zu beseitigen, 
schmilzt er alle Röhrchen nach dem Beimpfen zu. Dadurch wird die Ent- 
wicklung des Polytoma infolge O,-Mangels sehr beeinträchtigt. Trotzdem 
erfolgt eine Alkalisierung, so daß px 8,5 (Umschlag von Phenolrot) 
erreicht wurde. 

Warum GEBAUER (S. 457) aus seinen Ergebnissen schließt, „‚daß sich Polytoma 
uvella zwischen einem p, von 6,0—9,0 (so!) gut entwickeln kann“, ist nicht klar, 
denn: a) Diese Werte wurden nie gemessen. Die sauerste Lösung, die verwendet 
wurde, hatte px 6,5, die basischste p, 8,5. b) „In den Kulturen mit dem p, 8,5 
trat niemals eine Umfärbung des Indikators ein“, eine Verschiebung von p, 6,5 
auf 6,0 natürlich erst recht nicht. c) Eine p„-Verschiebung kann noch bei Werten 
vor sich gehen, die keine Vermehrung mehr zulassen, nämlich durch den Stoffwechsel 
der vorhandenen Zellen. 

Der Schluß, daß ,,Polytoma nicht imstande ist, den p,-Wert nach der saueren 
Seite hin zu verschieben“ (S. 459), besagt wenig, solange nicht alle experimentellen 
Hilfsmittel erschöpft sind. Es spricht nichts degegen, daß es gelingen könnte, eine 
Nährlösung herzustellen, welche von Polytoma angesäuert oder wenigstens nicht 
basisch gemacht wird, wenn man sich darüber, worauf es ankommt, und über die 

che der Art klar ist. Was gemeint ist, wenn Verfasser sagt, 
daß „Polytoma uvella entweder durch Abbau bestimmter Stoffe oder durch eigene 
Stoffwechselprodukte oder durch beides zugleich den p,-Wert der Kulturflüssigkeit 
nach der alkalischen Seite hin verschiebt‘ (S. 461), ist schwer zu begreifen, denn 
zwischen diesen drei Möglichkeiten vermag man keinen Unterschied zu sehen. 

Auf Grund der Messungen an Nährflüssigkeiten von möglichst ein- 
facher Zusammensetzung mit Ammonazetat als Energie-, C- und N- Quelle 
habe ich dann (PRINGSHEIM 1934b) einige Angaben gemacht, nach denen 
Polytoma uvella -Kulturen nur in basischen Lösungen angingen, bei px 6,9 
keine Entwicklung zeigten, wohl aber bei px 7,1 und nach aufwärts 
bis über py 8,5 hinaus. 

Die Versuche, die in der gleichen Weise angestellt wurden und wiedergegeben 
werden, wie früher (1. Mitteilung, S. 648f.) die für Chlorogonium, beziehen sich also 
auf eine Nährlösung mit Ammonazetat. 


pa | 84 | 82 | 8,1 | 7,9 | 7,7 | 7,4 | 7,3 | 7,1 | 6,9 | 6,7 | 6,5 | 6,4 | 6,2 | 6,0 
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Die Versuche mit noch saureren Lösungen bis hinunter zu pu 5,0, welche alle 
negativ verliefen, sind hier nicht wiedergegeben. 












































Verschiedene Zusätze kônnen den Grenzwert nach unten verschieben, 
was GEBAUERs Angaben mit den meinen verträglich macht. 

Es wurden nun neuerdings Versuche angestellt, bei denen wie bei 
GEBAUER Indikatoren in der Nährlösung die Verschiebung der Reaktion 
während der Entwicklung zu verfolgen erlaubten. Es bestätigte sich 
nicht, daß in größeren Kulturgefäßen die Verfärbung durch die ganze 
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Flüssigkeit gleichmäßig erfolgt (GEBAUER, S. 461). Eine Alkalisierung 
begrenzter Lösungsteile wurde durch die mit der Bewegung der Flagel- 
laten verbundene Durchmischung nicht verhindert, wenn für zitterfreie 
Aufstellung gesorgt war. Die Alkalisierung erfolgte immer von oben her, 
wo die Ansammlung der Flagellaten am dichtesten ist. In engen Kapil- 
laren oder dünnen Flüssigkeitsschichten zwischen Glasplatten kann man 
örtliche Verschiedenheiten noch leichter erzielen (PRINGSHEIM und Maınx 
1926, S. 588), was beweist, daß für den Ausgleich Temperaturströmungen 
und mechanische Störungen verantwortlich zu machen sind. Die unten 
mitgeteilten Ergebnisse wurden, nach Durchmischung, mit Indikatoren 
gewonnen und durch elektrometrische Bestimmungen bestätigt. 

Die Nährlösung enthielt: 0,2% Na-Azetat, 0,1% Pepton Vaillant, 
1% Hefeabkochung und 10% Erdabkochung. Sie war auf px 7,5 ein- 
gestellt. Temperatur 22° C. 


Polytoma, Reaktionsverschiebung während der Entwicklung. 

















PH gemessen 
nach mit 
GILLESPIE Ionometer 
Impfung mit einem Tropfen einer üppigen Kultur . 7,5 7,49 
Nach 2 Tagen erstes Auftreten von „Wölkchen“ . . 7,5 7,53 
Nach 6 gen ‚üppige Vermehrung mit Wölkchen und 
N, ee oe 7,5—7,6 7,64 
Nach 8 Tagen: Zygotenbildung beginnt. Am Meniscus 
seliche Puis ogi . „TE. | PURE |, mie 7,7 7,86 
Reichliche Bildung von Zygoten als gelbroter Rand. 
DO O05 Je doce bet fess ecw ghee desperate Des 7,8—8,0 8,22 
Nach 3 Wochen: Lésung klar, gelber Satz und Rand 8,5 8,40 1 


Wir sehen also, daB zur Zeit üppigster Vermehrung kaum eine 
Py-Verschiebung eingetreten ist. Als die Zygotenbildung einsetzte, 
d. h. zur Zeit, die das Abklingen der vegetativen Vermehrung brachte, 
war erst eine geringe Veränderung erreicht. Die starke Alkalisierung 
erfolgte noch später. Diese Ergebnisse sind lehrreich. Polytoma kann 
innerhalb eines weiten py-Bereiches leben (GEBAUER, S. 461); sich ver- 
mehren können die Zellen aber nur in einem engen Bereich. Die starke 
Alkalisierung ist hauptsächlich auf die Stärkeeinlagerung zurückzuführen. 
In dieser Entwicklungsphase wird viel Azetat verbraucht und die Base 
als Karbonat angehäuft. Während reger Vermehrung ist die Stärke- 
bildung geringer, bei der Teilung geht der Stärkegehalt der Zellen zu- 
rück, was in Hängetropfenpräparaten verfolgt werden konnte. Es wird 
also verhältnismäßig mehr Pepton verarbeitet. Eine scharfe Trennung 
zwischen beiden Kulturphasen, der der Vermehrung und der der ab- 


1 Die Angaben von Lworr (1932, S. 17) stimmen in diesem Punkte mit meinen 
Erfahrungen gut überein. 
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steigenden Entwicklung mit Anhäufung von Reservestoffen, ist aller- 
dings nicht möglich. 

Das Anwachsen des py-Wertes bis annähernd px 8,6 muß schließlich 
rückwirkend der Vermehrung eine Grenze setzen, die bei Polytoma durch 
das Überhandnehmen der Kopulation gegenüber der Teilung gekenn- 
zeichnet ist. 

Um eine möglichst lang andauernde Entwicklung zu erzielen, muß 
dafür gesorgt werden, daß die Basizität nicht zu stark wird. Mit Hilfe von 
Puffern gelang das nicht, weil sie bei einer Konzentration schädigten, 
die die py-Verschiebung nicht mehr genügend hemmt. Das gilt jedenfalls 
für Phosphate und Zitrate. Es wurde deshalb versucht die Zusammen- 
setzung der Nährlösung so zu gestalten, daß keine zu starke Anhäufung 
der hydrolysierten und deshalb alkalisch reagierenden Karbonate eintrat. 
Hierbei ist nur auf die C- und die N-Quelle geachtet worden, weil die 
anderen Nährstoffe in zu geringer Menge gebraucht wurden, als daß 
ihre Umsetzung für die Reaktion hätte wesentlich sein können. 

Es kam also darauf an, eine N-Quelle zu verwenden, die bestimmt 
nicht physiologisch basisch wirkte, und C-Quellen mit geeignetem 
,,Kation“, da nur orga- 
nische Säuren als Nähr- 
stoffe für Polytoma be- 





Polytoma, Reaktionsverschiebung in verschie- 
denen Nährlösungen. 























ee ee u &: A kannt sind. Daher kam 

Asstate ay Sees Bae als N-Quelle nur ein 
katoren | meter toren | meter Ammonsalz in Frage, 
eu 
Ca-Azetat . . | 68 | 679 | 73 | 742 der stärksten Säure, 
Ba-Azetat . . 6,8 6,76 6,9 7,11 das Ammonchlorid, ge- 
er se... ‘= by 12 wählt. Als C-Quellen 
Mn-Asetat . . 6,4 6,35 6,7 7,31 verwendete ich Azetate. 
-Azetat. . 6,3 6,36 7,7 8,46 Außer Salzen solcher 
C,H,-Azetat. . 6,5 6,65 6,9 6,92 Basen, die als Karbonat 


ausfallen, wurde auch das Äthylazetat verwendet. Die Nährlösung 
war die übliche mit 0,1% NH,CI und 0,2% der Azetate, sowie 0,01% 
MgSO,, 0,01% K,HPO,, 0,0001% CaCl, und 0,0001% Fe,Cl,. 
Überall fand sehr gute Vermehrung statt. Alle Azetate erwiesen sich 
also als gute Nährstoffe, auch der Äthylester, der ein nur schwach wirk- 
sames Chemotaktikum darstellt (PRINGSHEIM und Marx 1926, S. 604). 
Zwischen Chemotaxis und Nährwirkung besteht also, wie schon damals 
betont, keine einfache Beziehung. Hatten wir früher sehr wirksame 
Chemotaktika gefunden, die keine Nährstoffe waren, so ist hiermit ein 
Nährstoff gefunden, der wenig chemotaktisch wirkt. Bei ihm findet 
keine erhebliche Verschiebung nach der alkalischen Seite hin statt. GE- 
BAUERs Meinung, als käme Polytoma eine besondere Fähigkeit zur Bil- 
dung von Alkali zu, ist dadurch auch experimentell widerlegt. Schwach 
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war die Alkalisierung, wie zu erwarten, auch bei den Salzen der Erdalkalien 
und des Mangans, besonders bei dem Ba-Salz, bei denen die entstehenden 
Karbonate unlöslich ausfielen und nur ein Teil davon als Bikarbonat 
gelöst geblieben sein wird. 

In den Endzahlen drückt sich die Art des Base sehr deutlich und 
in der zu erwartenden Weise aus. Die Verschiedenheiten zwischen den 
Indikator- und den Ionometerwerten der letzten Reihe erklären sich 
aus der Ungenauigkeit an der Grenze des Umschlagsbereiches der Indi- 
katoren und aus der Karbonatwirkung. Die Ionometerwerte sind ein- 
wandfrei. Die Messungen wurden jeweils mit zwei Röhrchen durchgeführt, 
die auch nicht um 1/,, px voneinander abwichen. 

Bedeutungsvoll ist der Umstand, daß in allen Röhrchen, auch in der 
Äthyl-Azetat-Nährlösung, Zygotenbildung eintrat, und zwar in reichlicher 
Weise. Die oben gemachten Angaben für die py-Verschiebung im Zu- 
sammenhang mit der Entwicklung der Kultur, gelten also nur für die 
dort angegebene Lösung und weichen für andere Nährlösungen ab. Ob- 
gleich z. B. diejenige Reaktion gar nicht ‘erreicht wurde, bei der dort die 
Kopulation einsetzte, fand doch iiberall Zygotenbildung statt. Diese 
kann sogar bei saurer Reaktion eintreten, wie der Versuch mit dem Ester 
zeigt. Man sieht also, daB die verschiedenen Entwicklungszustande nicht 
an eine bestimmte Reaktion der Lésung gebunden sind, sondern von noch 
unbekannten Veränderungen, wahrscheinlich der Erschöpfung der Nähr- 


stoffe, bedingt sind. 


f) Sauerstoffbedarf und Reduktionswirkung. 

Es ist nicht leicht, über das Sauerstoffbedürfnis solcher Organismen 
wie Polytoma ins reine zu kommen. Die Beobachtung, daß sie sich in 
faulenden Eiweißlösungen wie in stinkenden Abwässern massenhaft ver- 
mehren, kann leicht zu dem Schluß verführen, daß sie wenig Sauerstoff 
brauchen, wie das auch JACOBSEN (1910) angenommen hat. 

Auffallend ist aber die Tatsache, daß in Nähragar verteilte Zellen 
nur unmittelbar an der Oberfläche zu Kolonien auswachsen. In Platten- 
guß mit verflüssigtem Agar vermischte Polytomen gehen oft gar nicht 
an (PRINGSHEIM, 1921, S. 91). 

In Flüssigkeitskulturen herrschen in der Tiefe, besonders in engen 
Röhrchen, ganz andere Verhältnisse als an der Oberfläche. Es findet aber 
ein dauernder Austausch von Schwärmern zwischen oben und unten 
statt. Auch bei tunlichster Vermeidung aller Erschütterungen, und selbst 
wenn man durch Versenken der Kulturröhrchen in einen großen Glas- 
kasten mit Wasser für weitgehende Vermeidung der Wärmeströmungen 
sorgt, läßt es sich nicht ganz verhindern, daß dauernd dichte Wölkchen 
und Schlieren der Flagellaten von oben herabfallen, um sich bald wieder 
aufzulösen (PRINGSHEIM 1921, S. 93; PrINGSHEIM und Marx 1926, 
S. 588). Wenn ich auf Grund meiner Versuche auch schon 1921 betonte, 
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daB Polytoma nicht mikroaerophil ist, so ist es doch schwer festzustellen, 
unter welchen Verhältnissen in bezug auf Sauerstoffversorgung die eigent- 
liche Vermehrung vor sich geht, ob in der Tiefe, wo Sauerstoffzehrung 
stattfindet, oder an der Oberfläche, wo Gleichgewicht mit der Luft 
herrscht. Jedenfalls bewirkt die negativ geotaktische und positiv aerotak- 
tische Reaktionsweise eine Anhäufung in den obersten Flüssigkeits- 
schichten, wo man während der starken Vermehrung bei Entnahme mit 
der Öse oder Kapillare immer zahlreiche sich teilende Individuen vor- 
findet. Im ganzen sprechen doch alle Anzeichen dafür, daß Polytoma 
ein erhebliches Sauerstoffbedürfnis hat. 

Zwei Methoden wurden angewendet, um diese Frage zu beantworten, 
nämlich die Kultur in engen Kapillaren und schmalen Küvetten, in 
denen das Absinken der Wölkchen nicht stattfindet, und der Zusatz von 
Sauerstoffindikatoren. Im ersteren Falle findet eine Vermehrung immer 
nur an der Flüssigkeitsoberfläche statt, und die Kombination mit der 
zweiten Methode, unter Verwendung von Indigosulfosäure, zeigt, daß 
die stärkste Entfärbung mit der stärksten Ansammlung zusammentrifft, 
wir das früher schon beschrieben wurde (PRINGSHEIM und Maınx 1926, 
S. 588). 

Um mir über diese Verhältnisse unter einigermaßen natürlichen Umständen ein 
Urteil zu bilden, habe ich zu großen Faulkulturen in Standzylindern Indigokarmin 
z zt, welches von Bakterien zu einer gelblichen Verbindung reduziert wird und 
sich bei Aufnahme von Sauerstoff wieder bläut (1921, S. 93). Auf diese Weise 
konnte gezeigt werden, daß unter den sich bildenden schichtförmigen Polytoma- 
Anhäufungen oder Platten (Niveaus) Sauerstoffzehrung herrscht, während oberhalb 
derselben die Flüssigkeit blau bleibt. 

An Rohkultur kann die Wirkung der Flagellaten auf reduzierbare Farbstoffe 
nicht sicher festgestellt werden, und es wurde nur vermutungsweise geäußert, daß 
die Polytoma-Zellen selbst für die Entfärbung verantwortlich sind (PRINGSHEIM und 
Mamx 1926, S. 587). Dafür sprach, daß da, wo sich Ansammlungen von Polytoma 
bilden, eine örtliche Entfärbung bewirkt wird. 

GEBAUER (1930, S. 449) hat diese Frage mit Reinkulturen untersucht. 
Er glaubt unsere Angaben widerlegen zu können, kennt aber die Mitteilung 
von 1921 nicht und gibt den Inhalt derjenigen von 1926 nicht richtig 
wieder! (a. a. O., S. 453). Wichtiger als das sind seine Versuche. Er 
kommt nämlich auf Grund derselben zu dem Schlusse; „daß Polytoma 
uvella selbst keine Reduktion des Indigokarmins, also auch keine Sauer- 
stoffzehrung, herbeiführen kann“ (a.a.0., S. 453). Unter Sauerstoff- 
zehrung versteht er: „ein Sinken der Sauerstofftension unter Null, ... 
sei es durch Bildung leicht oxydabler Verbindungen, sei es durch redu- 
zierende oder dehydrierende (so!) Enzyme“. 

Es ist wohl nicht nötig, auf alle physikalisch-chemischen Fehler bei 
GEBAUER einzugehen. Eine negative Gastension kann es nicht geben. 
Jedenfalls aber wäre es durchaus möglich, daß ein Organismus trotz 


1 Von einer Verzehrung des gesamten Sauerstoffes im Gefäß durch die (!) 
Polytoma, haben wir nicht gesprochen. 
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Sauerstoffatmung einen Farbstoff wie Indigokarmin nicht zu hydrieren 
vermag, weil er das erforderliche Potential nicht aufbringt. So wird das 
verschiedene Reduktionsvermögen der Bakterien zur Bestimmung der- 
selben in der medizinischen Diagnostik herangezogen. Dieser Fall schien 
mir für Polytoma der Bearbeitung wert, denn Versuche mit verschiedenen 
Farbstoffen könnten für das Problem des Sauerstoffbedürfnisses auf- 
schlußreich sein. 

Eine große Schwierigkeit bei der Verwendung des Indigokarmins (wie anderer 
Farbstoffe) ist die Tatsache, daß es leicht irreversibel verändert wird, z. B. beim 
Erhitzen in peptonhaltigen Nährlösungen. Es muß deshalb in Lösung für sich 
sterilisiert und nachträglich kalt zugesetzt werden. Doch ist damit, das Hindernis 
noch nicht ganz überwunden. Denn auch bei Züchtungstemperatur tritt allmählich 
Entfärbung ein, die durch die Mikroorganismen beschleunigt wird und an der Luft 
nicht zurückgeht. Indem man das Pepton vermeidet und den Farbstoff erst nach 
lebhafter Vermehrung zusetzt, kann man erreichen, daß die reversible Reduktion 
vor der Zerstörung des Indigokarmins eintritt; doch muß das Verhalten unbeimpfter 
Kontrollen und vor allem das Wiedererscheinen der blauen Farbe am Meniskus bei 
Zutritt der Luft bei jedem Versuch beachtet werden. GEBAUER hat eine irreversible 
Entfärbung nicht beobachtet. Die Blaufärbung „nach Schütteln an der Luft ließ 
erkennen, daß jegliche Entfärbung in den Röhrchen allein auf eine Reduktion des 
Farbstoffes zurückzuführen war“ (a.a.O., 8.455). Für die Polytoma-Versuche hat 
er Ammonazetat-Faulagar 2cm hoch in Reagensgläser gefüllt, mit Polytoma in 
Reinkultur beimpft und aseptisch mit Indigkarmin in Leitungswasser überschichtet. 
Dabei trat keine Entfärbung ein. Die Behauptung: ,,Aus diesen Versuchen geht 
eindeutig hervor, daß Polytoma uvella ... keine Sauerstoffzehrung herbeiführen 
kann“, ist deshalb nicht einleuchtend, weil dem Luftsauerstoff freier Zutritt gewährt 
war und die Polyt Schichten nicht dicht genug gewesen sein müssen, um die 
Diffusion in die Tiefe zu verhindern. Die Ver bewirkte eine Ver- 
dünnung der Nährstoffe auf 1/,, wodurch die Reichlichkeit der Entwicklung gelitten 
haben muß. Bei anderen Versuchen wurden die Röhrchen zugeschmolzen, um den 
Sauerstoff von außen fernzuhalten. Aber nun war die Entwicklung noch schwächer, 
wie Verfasser selbst sagt, und vielleicht deshalb eine genügende Reduktionswirkung 
nicht zu erwarten. Zur Vermehrung braucht Polytoma eben reichlich Sauerstoff, 
so daß es nicht wundernimmt, wenn GEBAUER sie durch einen schwachen Zusatz 
von Natriumhydrosulfit unmöglich machen konnte, so daß sie erst wieder eintrat, 
wenn zugesetztes Indigokarmin wieder blau geworden war. Dieser hübsche Versuch 
beweist nur, daß Polytoma bei Sauerstöffmangel einige Zeit am Leben bleibt, wie es 
zu seinen Lebensbedürfni paßt. 


Unsere vielfach wiederholten Versuche hatten ein anderes Ergebnis, 
als es den Schlußfolgerungen von GEBAUER entsprechen würde. Poljy- 
toma ist wie die meisten anderen Mikroorganismen sehr wohl imstande, 
unter entsprechenden Bedingungen Indigosulfosäure reversibel zu ent- 
färben. Derartige Versuche hat Dr. ScHönBERG schon 1931 in unserem 
Institute ausgeführt, mit der Absicht, die Ergebnisse von GEBAUER 
nachzuprüfen. Um die chemische Zersetzung des Farbstoffes zu ver- 
meiden, wurde die folgende Nährlösung verwendet: Ammonazetat 0,3%, 
KH,PO, 0,02%, MgSO, + 7 H,O 0,01%, Spur Eisen, px 5,6, zu 10 ccm 
in starkwandige Reagensgläser abgefüllt. Eine Reihe wurde reichlich mit 
Polytoma von Agar beimpft, eine Vergleichsreihe unbeimpft gelassen. Nach 
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2—3 Tagen bei 24°C, als am Meniskus eine schwache Entwicklung zu 
erkennen war, wurde sterile Indigolésung bis zu lebhafter Bläuung zu- 
gesetzt, und der Wattestöpsel abgeschnitten, abgesengt und in die Tiefe 
geschoben, so daß ein paraffinierter Kork oder ein Gummistopfen 
aufgesetzt werden konnte. Am 3. Tage nach der Abschließung gegen 
die Außenluft, als dichte Schleier von oben herunter hingen, begann die 
Entfärbung, und zwar von unten nach oben fortschreitend. Wo der 
Farbumschlag schneller erfolgt war, erwiesen sich die Röhrchen immer 
als bakteriell verunreinigt. Die unbeimpften Kontrollen entfärbten sich 
nie. Nach der vollständigen Reduktion des Farbstoffes in den Polytoma- 
Röhrchen wurden die Reagensgläser vorsichtig geöffnet. Schon mit der 
Entfernung des Stöpsels begann von oben her die Bläuung des bis dahin 
grünlichgelben Inhaltes, die schnell bis zur Wiederherstellung des ur- 
sprünglichen Farbtones fortschritt, und nur nach neuerlichem Ver- 
schließen, aber nie bei Luftzutritt einer wiederholten Entfärbung fähig 
war. Mikroskopische und kulturelle Sterilitätsproben wurden wiederholt 
durchgeführt. 

Einige Versuche sollen nach Protokoll wiedergegeben werden: 6.6.31. Eine 
Reihe von 12 Röhrchen mit obiger Ammonazetat-Nährlösung wurde beimpft, 
6 Röhrchen bleiben unbeimpft. 24°C. — 8.6. Beginn der sichtbaren Vermehrung. 
Alle Röhrchen durch tropfenweisen Zusatz steriler Indigolösung gefärbt. Von den 
beimpften bleiben 6 offen, 6 werden verschlossen. — 9.6. In den verschlossenen 
Röhrchen beginnt die Reduktion bei denjenigen, welche die stärkste Vermehrung 
zeigen: hellgrüne Farbe, Polytoma sehr reichlich oben, bei Erschütterung absinkend. 
In 2 Röhrchen mit spärlicher Vermehrung nur ganz unten leichte Aufhellung. In 
den unverschlossenen Röhrchen keine Entfärbung trotz üppigster Entwicklung. — 
11.6. Entfärbung auch in den anfangs zurückgebliebenen Kulturen. Polytoma 
überall reichlich. Einige Röhrchen geöffnet: Bläuung. Ausstrich zeigt keine Bak- 
terien. Die nur mit Watte verschlossenen Röhrchen, welche mehr Flagellaten ent- 
halten als die verstöpselten, werden nun mit Paraffinkorken verschlossen. — 13. 6. 
In allen Röhrchen Entfärbung. — 15.6. Nach Öffnen überall Blaufärbung. Die 
4 Tage zuvor angelegten Kulturproben mit Bakterienagar sind steril geblieben. 

In einem 3 Jahre später angesetzten Versuch wurden die Kulturen erst nach 
6 Tagen verschlossen: 12.4. 34. 2 Röhrchen mit der obigen Lösung beimpft. 22° C. 
— 18.4. 1 Röhrchen zeigt starke Entwicklung. Indigo dazu und Gummistöpsel, 
der mit Glyzerin benetzt ist, aufgesetzt. — 20. 4. Entfärbung eingetreten. Unten 
gelbgrün, oben blaugrüner Ton. Impfung im 2. Röhrchen jetzt auch gut angegangen, 
viel Farbstoff zugesetzt. — 23. 4. Beide ganz entfärbt. — 25. 4. Das 1. Röhrchen wird 
geöffnet. Lösung bläut sich sogleich von oben her. Bakterienprobe negativ. — 
5.5. Das 2. Röhrchen geöffnet, sofortige Bläuung. Bei mikroskopischer Prüfung 
finden sich — nach fast 2 Wochen Verschluß! — vereinzelte bewegliche Schwärmer, 
hauptsächlich aber ruhende, mit Stärke vollgestopfte runde Zellen mit dünner Haut, 
also keine Zygoten. Die Kultur wird, mit Wattestöpsel versehen, weiter aufbewahrt. 
— 7.5. Nr.1 ganz entfärbt, Nr. 2 lebhaft blau, trotz weiterer Vermehrung, die also 
neu eingesetzt hat. — 18.5. Nr. 1 beim Öffnen sogleich blau. Nr. 2 Polytoma am 
Boden, Flüssigkeit blau. 

Bei weiteren Versuchen wurden außer Indigokarmin noch Methylen- 
blau und Neutralrot hinzugenommen, welche in der Bakteriologie für 
Differenzialnährböden verwendet werden. Da der Polytoma-Stamm 
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ohne Wuchsstoff nicht mehr zur Entwicklung zu bringen war, wurde 
Karamel zugefügt. Die Nährlösung hatte folgende Zusammensetzung: 
Na-Azetat 0,2%, NH,CI 0,05%, K,HPO, 0,002%, MgSO, +7 H,O 
0,001%, CaCl, 0,0001%, Fe,Cl, 0,00001%, Glukose-Karamel 0,1%, 
Pu 7,5. Die Farbstoffe wurden 1%ig angesetzt, und zu 10 cem Nähr- 
lösung wurden 2—4 Tropfen davon getan. Die Impfung geschah in den 
entscheidenden Versuchen mit einem Tropfen des abzentrifugierten 
und einmal mit destilliertem Wasser aseptisch gewaschenen Materials 1. 
Darauf wurden die Kulturen 5 Tage bei 25° C bebrütet und mit Farb- 
stoff und einem Burriverschluß (Pyrogallol + KOH) versehen, um eine 
schnellere Entfernung des Sauerstoffes zu erzielen. Den Abschluß machte 
ein Gummistopfen. 

Polytoma reduzierte in 3—4 Tagen Indigo und Methylenblau, deren 
Färbung nach dem Öffnen wiederkehrte. Neutralrot wurde in 6 Tagen 
bis auf einen geiblichen Ton entfärbt, wurde aber durch Sauerstoff nicht 
wieder rot. Die Sterilität war einwandfrei. 

Durch diese Versuche scheint mir bewiesen, daß Polytoma eine 
„Sauerstoffzehrung“, d.h. eine Hydrierung gewisser organischer Ver- 
bindungen, zeigt, und daß es in vollständig sauerstofffreier Lösung leben 
bleiben kann. Es muß nur beachtet werden, daß gewisse Bedingungen 
zu erfüllen sind, will man mit Farbstoffen Erfolge erzielen: 1. Nähr- 
lösungen mit Pepton können nicht verwendet werden, weil dieses die 
Farbstoffe (auch Methylenblau!) irreversibel verändert. 2. Die Kultur 
muß die Flagellaten in genügender Dichte enthalten. 3. Der Luftsauer- 
stoff muß ferngehalten werden. 


9) Konzentration. 

Seit langem züchten wir Polytoma in Nährlösungen mit 0,2% Na- 
Azetat. Diese Konzentration hat sich am besten bewährt. Wird mehr 
davon genommen, so ist 0,3% ebensogut, 0,5% schon recht ungünstig. 
Wie sich schon bei Chlorogonium (1. Mitteilung, S. 651) gezeigt hatte, 
beruht die Schädlichkeit der höheren Konzentrationen nicht auf der 
osmotischen Wirkung. Andere Stoffe werden in viel höheren Konzen- 
trationen vertragen. Genauere Versuche wurden auch hier mit dem 
biochemisch gänzlich indifferenten Rohrzucker angestellt. Es zeigte sich, 
daß Polytoma uvella, ebenso wie Chlorogonium, bei einem Zusatz von 
4—5% noch ganz ungestört, bei einem solchen von 6% schon etwas 
schwächer, und bei einem von 10—12% mit immer verminderter Stärke 
sich vermehrte, um bei 15% überhaupt keine Entwicklung mehr zu 
zeigen. Die Zellen waren in den erträglichen Grenzkonzentrationen 


1 Dies geschah der Gleichförmigkeit wegen, weil der Versuch auch mit Flagellaten 
angestellt wurde, die nicht auf Agar gedeihen, und über deren Verhalten noch be- 
richtet wird. Chlorogonium, Polytomella, Chilomonas und Astasia verhielten sich 
grundsätzlich ebenso wie Polytoma. 
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morphologisch genau so wie ohne Zuckerzusatz. Auch ein erhöhter 
Stärkereichtum trat nicht auf, was nicht wundernehmen kann, da 
Polytoma aus Zuckern keine Stärke aufbauen kann (PRINGSHEIM und 
Mamx 1926). 

Über die Kopulationsbedingungen von Polytoma und über das ernäh- 
rungsphysiologische Verhalten verschiedener Arten und Stämme soll 
später berichtet werden. 


III. Poiytomella caeca PRINGSHEIM. 
a) Das Versuchsobjekt. 

Von der Gattung Polytomella stand mir nur eine Art zur Verfügung, 
und zwar in 4 Stämmen verschiedener Herkunft, welche morphologisch 
und physiologisch völlig übereinstimmten. Die anderen bisher beschrie- 
benen Arten konnte ich nicht auffinden. Mit diesen war die meine nicht 
zu identifizieren, weshalb ich sie neu beschreiben und benennen mußte 
(PRINGSHEIM 1937c). Die Ernährungsversuche wurden alle mit dem 
gleichen Klon der aus dem Knrerschen Institut in Berlin-Dahlem stam- 
menden Rohkultur unbekannter Herkunft angestellt, und nur die wich- 
tigsten von ihnen mit den anderen Stämmen nachgeprüft. 


b) Die bisherigen Ergebnisse. 

Die ersten Angaben über die Physiologie von Polytomella verdanken 
wir DoFLEın (1916), der seine Art in Strohaufgüssen gefunden und weiter 
gezüchtet hat. Bei dem Versuch aus Cysten neue Kulturen zu erzielen, 
suchte er nach einer geeigneten Nährlösung. In Flüssigkeiten, die frei 
von organischen Substanzen waren, hielten sich die Flagellaten nur so 
lange, bis die Stärke verbraucht war. Da sich Pepton nicht bewährte, 
wurden zu einer anorganischen Nährsalzlösung verschiedene Zucker 
getan, und nun wurden gute Vermehrung und Stärkespeicherung beob- 
achtet. DoFLEIN schloß aus seinen Beobachtungen, daß Polytomella 
Zucker aus pflanzlichen Resten für die Ernährung benötigt. Wie sicher 
er seiner Sache war, geht aus dem Titel: ,,Zuckerflagellaten“ ebenso 
wie aus dem Text der Arbeit hervor. Immerhin gibt er (S. 446) zu: 
„Es ist also in allen diesen Fällen bisher unmöglich gewesen, die Mit- 
wirkung von Hefen und Bakterien auszuschließen.‘ — ‚Um über diese 
Möglichkeit (Verwertung von Glyzerin) und über die Ausnützung anderer 
Substanzen Aufschluß zu gewinnen, wird es notwendig sein mit Rein- 
kulturen zu arbeiten.“ Solche sind ihm nicht geglückt. 

Man muß zugeben, daß DorLeıss Schluß viel für sich hatte. Er durfte es für 
wahrscheinlich halten, daß als Ersatz der von grünen Verwandten erworbenen 
Assimilate Zucker am geeignetsten und für die Stärkebildung verwertbar sei. Auch 
das Mißlingen der Reinkultur kann einem Zoologen der damaligen Zeit nicht weiter 
angerechnet werden. Nur die Bestimmtheit der Behauptung und der Untertitel: 
„Untersuchungen über den Stoffwechsel farbloser Mastigophoren‘‘ entsprechen 
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nicht den Ergebnissen. Widerlegt werden können die Angaben von DOFLEIN so 
lange nicht, ala seine Polytomella-Art nicht wieder gefunden wird. Nur bei Bours 
(1920, 8. 297) fand ich eine einschlägige Anmerkung: ,, Polytomella agilis trat einmal 
in den Eiweißkulturen auf und wurde dann durch Überimpfen weiter kultiviert. 
Im Gegensatz zu DoFLeix ... konnte ich feststellen, daß diese Flagellaten auch in 
zuckerarmen Medien sich außerordentlich üppig entwickeln.‘ Über die Artbestim- 
mung und über die Nährlösung ist nichts gesagt. So ist der Befund nicht ganz 


In einer vorläufigen Mitteilung (1934b) habe ich dann über die Züch- 
tung einer Polytomella-Art in Azetatlösungen und über die Bevorzugung 
sauerer Reaktion berichtet und danach (1935a) einige weitere Angaben 
hinzugefügt. Daraus geht hervor, daß zum mindesten die mir vorliegende 
Art kein Zucker-, sondern ein Fettsäure-Flagellat ist und weder Hexosen, 
noch Pentosen, noch höhere Alkohole verwerten kann. DorLEins Er- 
gebnisse dürften danach durch die Mitwirkung anderer Mikroorganismen 
zustande gekommen sein. 

Lworr und LEDERER (1935) und Lworr (1935b) haben dann einige meiner 
Ergebnisse nachgeprüft, und zwar an einem Stamm, den ich ihnen für morpho- 
logische Untersuchungen überlassen und damals noch Polytomella agilis genannt 
habe. In der Hauptsache, nämlich darin, daß Polytomella ein Fettsäureorganismus 
ist, bestätigen sie meinen Befund. In einigen Punkten gehen ihre Untersuchungen 
über das hinaus, was ich damals veröffentlicht hatte, in einigen finden die Verfasser 
keine Übereinstimmung; aber wenn Lworr (1935b, S. 975) hinzufügt: ,,Tous ces 
résultats, aussi bien ceux relatifs à la valeur des acides aminés comme aliment 
azoté que ceux relatifs au caractére indispensable ou non de l’acide acétique et 
des limites de py, compatibles avec le développement de P.ag., sont en contradiction 
avec ceux de PRINGSHEIM“, so ist das etwas viel behauptet. Ich sagte (1935a, 
S. 112): ,,Als N- Quelle sind auch Aminosäuren verwendbar.“ Das soll nicht heißen 
alle Aminosäuren. Lworr hat nur Asparagin geprüft und überdies noch falschlich für 
ungeeignet erklärt. Von einer Unentbehrlichkeit der Essigsäure habe ich nichts 
geschrieben, sondern nur gesagt: „Immer muß auch ein fettsaures Salz dabei sein.“ 
Das wird durch Lworrs Ergebnisse bestätigt. Er findet allerdings auch Stärke 
brauchbar; aber das ist ein Irrtum. 

Und was die p,-Grenzwerte anbelangt, so Hat Lworr sie unter anderen Be- 
dingungen geprüft als ich, wovor ich ausdrücklich gewarnt hatte! Die Angaben 
von Lworr über die Verwertbarkeit verschiedener Fettsäuren und die Unbrauch- 
barkeit anderer C-Quellen werde ich an anderer Stelle einordnen. 

Bekannt ist also gegenwärtig, daß Polytomella verschiedene Fett- 
säuren, dagegen keine Zucker verarbeitet, daß sie Pepton, aber auch 
Ammonstickstoff verwerten kann, und daß sie säureliebend ist, ferner, 
daß auch sie gewisser ,,Wuchsstoffe bedarf, um sich zu vermehren 


(PRINGSHEIM 1935b, 1936a). 


c) Faulkultur und Reinzüchtung. 

Das erste Verfahren, das bei dem von Berlin übernommenen 
Polytomella-Stamm mit Erfolg angewendet wurde, war die schon bei 
Polytoma bewährte Züchtung in Käse-Erde-Wasser-Röhrchen. Die Kul- 
turen zeigten schon nach 3 Tagen dichte Polytomella-Wolken, die 
von der Ansammlung an der Flüssigkeitsoberfläche herabhingen. Nach 
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1 Woche war die Flüssigkeit dicht erfüllt von schwärmenden Zellen, 
von denen viele sich allmählich oben ansetzten und zu Cysten wurden. 
Alle diese Erscheinungen erinnern stark an die bei Polytoma. Nur ist die 
Trübung feiner, und die Zellen sind mit der Lupe nicht so leicht zu er- 
kennen, obgleich ihre Größe ungefähr die gleiche ist. Wahrscheinlich 
hängt das mit dem Fehlen der Zellwand zusammen. Außerdem fehlt die 
Färbung durch Carotin. Auch größere Ansammlungen sind völlig weiß. 

Die Käse-Erde- (KE.)Kulturen waren die üppigsten; doch wurden mit vielen 
anderen Zusammenstellungen von Faulsubstanzen mit Erde und Torf fast ebenso 
gute Erfolge erzielt (vgl. PRINGSHEIM 1936b, S. 49). Die Kulturen mit Torf sind 
immer sauberer, falls keine Schimmelpilzmycelien aufkommen. In ihnen unter- 
bleiben die Bakterientrübungen, die Entwicklung von Eisenbakterien und die 
FeS-Abscheidung, sowie die störende Belegung der Glaswand mit feinsten Humus- 
und Tonteilchen, die bei Verwendung von Erde so leicht auftreten. Als organisches 
Material, das auf den Boden der Röhrchen gebracht wurde, dienten außer Käse: 
Albumin aus Blut, Kasein, Pepton, Erbsen, Weizenkörner, Haferflocken, Mais- 
stärke, sowie Stückchen von Kartoffel- und Dahlienknollen. Überall war gute 
Entwicklung zu bekommen, wenn die Bakterien der Faulkulturen mit übertragen 
wurden oder durch gleichzeitige Impfung aus einer Buttersäuregärungskultur 
(Brot-Erde) für die notwendigen Bakterien gesorgt war. 

Die guten Ergebnisse mit Eiweißstoffen bewiesen schon, ebenso wie 
bei BoLTE (1920, S. 297), daß die DorLeinsche Theorie, Polytomella sei 
ein Zuckerflagellat, für meinen Stamm ebensowenig zutraf wie für 
Polytoma. Die Eignung der Stärke als einziger organischer Substanz 
neben Torf zeigte, daß unser Flagellat in bezug auf Nährsalz- und ins- 
besondere N-Versorgung recht anspruchslos sein muß. Genaueres konnten 
nur Versuche mit Reinkulturen ergeben. 

Versuche in dieser Richtung begannen im September 1933, als ich 
das Ausgangsmaterial in Gestalt einer Käse-Erde-Faulkultur von F.Maınx 
übernommen hatte. Aus der ausgetrockneten Kultur wurde am 27.9. 
in Faulröhrchen mit Käse-Torf (KT.), Gelatine-Torf (GelT.) und Kar- 
toffel-Erde (KaE.) übertragen und bei 25° bebrütet. Am 10. 10., also 
nach 2 Wochen, waren KT. und KaE. sehr üppig. Eine Entwicklung auf 
Agar, wie bei Polytoma, konnte damals und auch später nicht erreicht 
werden. Deshalb wurde ein anderer Weg zur Reinkultur eingeschlagen, 
der darauf beruht, daß die Bakterien durch Züchtung in möglichst hoher, 
eben noch erträglicher H'-Konzentration zurückgedrängt wurden. 

Am 17. 10. 33 wurden 5 Röhrchen mit je 10 cem einer Na-Azetat-NH,Cl-Nahr- 
lösung, die schwach basisch gewesen sein dürfte, mit 0, 1,2,3,5 Tropfen 1/10 n-Essig- 
säure versetzt, mit je einem Tropfen Kulturlösung aus KaE. beimpft und bei 25° 
gehalten. Schon nach 2 Tagen war bei 2 Tropfen, nach 3 Tagen bei 1, 2 und 3 Tropfen 
Entwicklung eingetreten, die bei 2 Tropfen am reichlichsten war. Am 24. 10. wurde 
eine unerwartete Beobachtung gemacht. Alle Röhrchen, außer denen mit 1 und 
5 Tropfen, waren trüb von Bakterien; Polytomella war nur bei 1 Tropfen zu 
sehen, eine Abimpfung in eine gleiche Reihe gelang auch bei Entnahme aus diesem 
Röhrchen nicht. Der Zeitpunkt für die Weiterimpfung war verpaßt. 

Wie ist dieses Ergebnis zu erklären ? Man kann es verstehen, wenn man bedenkt, 
daß zwei Erscheinungen gegeneinander liefen. Die Lösung mit 5 Tropfen war für 
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Polytomella zu sauer, die mit 0 Tropfen nicht sauer genug, wobei auch der Wett- 
bewerb der Bakterien wichtig gewesen sein muß. Bei 1—3 Tropfen eilte Poly- 
tomella, der günstigen Reaktion wegen, den Bakterien voraus. Daß diese aber bei 
1 Tropfen nicht so schnell aufkommen wie bei 2 und 3 Tropfen, kann nur daran 
liegen, daß die Essigsäure verbraucht wird, wo sich viel Polytomella entwickelt. Für 
diesen Ernährungsvorgang war hier der erste Anhalt gefunden. Außerdem sehen wir 
darin eine Erscheinung, die sich ähnlich auch in der Natur abspielen wird. 

Die erste Reinkultur wurde dann auf einem ähnlichen Wege mit einer günstigeren 
Nährlösung erzielt, weil sich Ammon-N bei wiederholter Überimpfung nicht als 
geeignet erwies. 

In Ermangelung irgendwelcher Kenntnisse der Ernährungsphysiologie des Objek- 
tes wurde Bioklein gewählt, eine Art Malzextrakt aus Getreidekeimen, das ein Ge- 
misch der verschiedensten Nährstoffe darstellt. Dieses wurde in 0,2%iger Lösung 
mit Erdabkochung und verschiedenen Mengen 1/10 n-Essigsäure versetzt, so daß 
folgende Abstufungen entstanden: 1/100, 1/125, 1/140, 1/160, 1/200, 1/300, 1/400, 
1/500 n-Essigsäure. Geimpft wurde diesmal schon mit einer Klonkultur. Diese war 
nach Art der HANSEN-LINDNERschen Verdü gsmethode erzielt worden, indem 
eine Aufschwemmung aus einer Faulkultur so lange mit sterilem Wasser versetzt 
worden war, bis eine Öse durchschnittlich eine Zelle enthielt. Kleine, sterile Glas- 
plättchen in einer Petrischale wurden mit je einer Öse beschickt, und nach mikro- 
skopischer Prüfung wurden diejenigen, die wirklich eine Zelle trugen, in KT.- 
Röhrchen geworfen. Das erste dieser Röhrchen, das Polytomella-Entwicklung auf- 
wies, gab den Ursprung für alle weiteren Kulturen, die also einem Klon angehören. 

Die Entwicklung der verschieden saueren Biokleinkulturen zeigte dieselbe Regel 
wie die der Kulturen mit Ammon-N, insofern als bei 1/160 und 1/200 schon nach 
2 Tagen starke Vermehrung zu erkennen war, die dann allmählich nach der saueren 
wie nach der weniger saueren Seite fortschritt. Während aber: bei 1/200 bis 1/500 
nach 3 Tagen üppige Vermehrung eingetreten war, zeigte sich bei 1/100 erst nach 
13 Tagen der erste Beginn und nach 15 Tagen reichliche Erfüllung der Kultur- 
flüssigkeit mit Flagellaten. Diese Verschiedenheit in der Entwicklung ist offenbar 
nicht nur auf die verschiedenen (damals noch nicht gemessenen) p,-Werte zurück- 
zuführen, sondern auch auf den Nährwert der Essigsäure, und vielleicht auch die 
Pa-Verschiebung durch deren Flüchtigkeit, und schließlich durch deren Verbrauch. 
Man kann sich das folgendermaßen zurechtlegen: Der Beginn der Vermehrung erfolgt 
dort, wo die günstigste Reaktion herrscht, d.h. bei 1/160 und 1/200. Die niedrigeren 
Konzentrationen folgen schon am nächsten Tage. Die höheren Stufen mit geringerem 
Pu-Wert folgen langsam, so daß 1/100 noch nach 10 Tagen ganz steril aussieht, 
während 1/125 schon sehr üppig ist. Erst wenn ein Teil der Essigsäure verdampft ist, 
folgt 1/100 nach, so daß es noch 5 Tage dauert, bis der Unterschied ausgeglichen ist. 

Aus 1/160 wurde in 1/200 weiter geimpft, und daraus später in Bioklein-Erdab- 
kochungslösung ohne Essigsäure. Beide Röhrchen zeigten gute Entwicklung. Auch 
die essigsäurefreie Lösung blieb klar. Die bakterienfreie Reinkultur war erzielt, 
so daß beim Uberimpfen in andere, leicht ,,verderberide“‘ Lösungen keine Bakterien- 
trübung mehr eintrat, und auch mikroskopisch fremde Mikroorganismen nicht auf- 
gefunden werden konnten. Polytomella caeca war also wegen der Säureresistenz 
leicht reinzukultivieren, obgleich sie nicht auf verfestigtem Nährboden zur Ver- 
mehrung zu bringen war. 





Ich habe hier die etwas langwierigen Methoden geschildert, mit deren 
Hilfe ich die ersten Reinkulturen eines nicht auf Agar gedeihenden 
Flagellaten herstellte, weil ich glaube, daß dieser Weg lehrreich war und 
ist. Nachdem ich die Pipettiermethode kennengelernt und ausgearbeitet 
habe, erziele ich eine Klonreinkultur von Polytomella mit Sicherheit in 


Planta Bd. 26. 45 
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2 Tagen, indem ich mich auf die damals gewonnenen Erfahrungen stiitze. 
Das wurde an 2 Stämmen erprobt, die ich aus Standortsmaterial heraus- 
gezüchtet habe (1937a). Durch Verwendung von schwach sauren Lé- 
sungen zur Kultur wie zum Waschen, und durch Verwendung feiner 
Kapillaren ist es möglich, beim Pipettierverfahren mit 3—4 Passagen 
auszukommen. In 10 ccm Lösung günstigster Beschaffenheit entwickeln 
sich in 2 Tagen bei 25°C üppige Kulturen. Die Vermehrung ist also 
außerordentlich stark. 

Eine gewisse Unbequemlichkeit bietet die Weiterzüchtung der Rein- 
kultur, weil auf Agar verzichtet werden muß. Doch ermöglicht das Cysten- 
häutchen, das sich auf der Oberfläche bildet, die Übertragung mit der 
Platinöse. Das ist ein Vorteil gegenüber der mit Pipette, die immer eine 
größere Infektionsgefahr durch Luftkeime (Aspergillaceen-Konidien) 
bewirkt. Gleichzeitig wird bei dieser Art der Impfung die Verschleppung 
von Kulturflüssigkeit sehr vermindert. Einehäufige Überimpfung ist zudem 
bei Polytomella nicht nötig, weil die Cysten, wie schon die Erfahrungen 
mit Faulkulturen zeigten, das Austrocknen vertragen und lange am 
Leben bleiben. 

d) Kohlenstoffquellen. 

Nachdem ich über gelungene Reinkulturen mit Azetat berichtet 
hatte (1935a, S. 112), hat Lworr die Verwertung von Propionsäure, 
n-Buttersäure, Valeriansäure, Capronsäure und Iso-Buttersäure an- 
gegeben (1935b, S. 975). Polytomella caeca ist also jedenfalls bedeutend 
vielseitiger in der Verwertung von Fettsäuren als die anderen bisher 
geprüften Phytomonaden, von denen Polytoma uvella nur Essig- und 
Buttersäure, Polytoma caudatum f. astigmata daneben allenfalls noch die 
Propionsäure (Lworr und ProvasoLı 1935, S.91) und Chlorogonium 
sogar nur Essigsäure verwerten können. 

Leider ist aus Lworrs Darstellung nichts über die Zusammensetzung 
der bei den Fettsäureversuchen mit Polytomella verwendeten Nährlösung 
zu ersehen. Ich habe sie mit 0,2% der reinsten Na-Salze von Merck 
und Kahlbaum mit 0,1% Pepton Vaillant nachgeprüft. Ein Zusatz 
anorganischer Nährsalze oder anderer Stoffe erübrigt sich dabei. In der 
Hauptsache kann ich die Ergebnisse bestätigen. Nur war bei Valerian- 
säure die Vermehrung merklich geringer als bei n-Buttersäure und blieb 
bei Capronsäure im Gegensatz zu Lworrs Angaben gänzlich aus. Es 
liegt nahe, eine Verunreinigung seines Präparates mit einer anderen 
Fettsäure anzunehmen. Isovaleriansäure purum Schuchardt war in 
meinen Versuchen gleichfalls unbrauchbar. Über Fettsäuren mit mehr 
als 6 C-Atomen, die Lworr (1932, S.33) bei Polytoma geprüft hat, 
berichtet er für Polytomella nichts. Ich hatte sie nicht in genügender 
Reinheit zur Verfügung. 

Die von Lworr (1935b, S. 974) angegebene Unverwertbarkeit von 
Milch- und Brenztraubensäure kann ich bestätigen. Dagegen fand ich 
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in der Bernsteinsäure eine gute C-Quelle, die als Ca-Salz zu 0,2% neben 
0,1% Pepton Vaillant eine vortreffliche Vermehrung erlaubte. 

Auch Athylalkohol ist eine vorzügliche, Äthylazetat eine gute C- Quelle 
für Polytomella. Besonders das erstere Ergebnis, das wieder im Gegensatz 
zu Polytoma uvella steht, ist interessant. Die sich daran schließenden 
biochemischen Fragen und die Prüfung anderer Alkohole bleiben der 
Zukunft vorbehalten. 


Von Zuckern hatte ich (1935a) Glukose und Saccharose vergeblich 
geprüft. Lworr fügt ohne anderen Erfolg Lävulose, Galaktose, Laktose 
und Maltose hinzu. Dagegen gibt er, ebenso wie für Polytoma, auch für 
Polytomella Amylum solubile von Merck nach ZULKOVSKY als geeignete 
C-Quelle an. So wie dort hatten wir mit keiner Stärkesorte Erfolg, ebenso- 
wenig wie mit Dextrin. Die Versuche wurden mit mehreren, sonst ge- 
eigneten N-Quellen, pp-Werten und mit verschiedenen Konzentrationen 
von Amylum solubile, Maisstärke, Reisstärke und Dextrin angestellt. 
DoFLErIn (1916, S.44) hatte bei seinen Rohkulturen mit Arabinose und 
Xylose besonders gute Erfolge und schreibt diesen beiden Pentosen 
deshalb eine große Bedeutung für die Ernährung zu. In meinen Rein- 
kulturen blieb jede Entwicklung aus, wenn anstatt Azetat einer dieser 
beiden Zucker verwendet wurde; wenn die Kultur aber absichtlich durch 
Beimpfung mit einer Faulflüssigkeit von Mist beimpft wurde, vermehrten 
sich die Flagellaten, wenigstens in Arabinoselösung, und ebenso in solcher 
mit Glyzerin, in Xylose allerdings nicht. Aber das kann ein Zufall ge- 
wesen sein. Mir genügte es festzustellen, daß solche Ergebnisse wie die 
von DoFrLEINn wohl zustande kommen können, über die wirklichen Er- 
nährungsverhältnisse aber nichts aussagen. 

Was die stickstoffhaltigen C- Quellen anbelangt, so hat Lworr (1935b, 
S. 974) eine gewisse Vermehrung in Seidenpepton gefunden. Das kann 
ich bestätigen. Ebenso verhält sich Pepton Vaillant. Eine bessere 
Entwicklung erfolgt in beiden bei Zusatz von Erdabkochung. Die Fla- 
gellaten waren darin auffallend stärkearm, während z. B. Chilomonas, 
sowie Astasia quartana und Astasia longa in den gleichen Lösungen mit 
Reservestoffen vollgepfropft waren. Glukose-Karamel konnte hier die Erd- 
abkochung nicht ersetzen und war auch in Azetat-Peptonlösungen ohne 
stimulierende Wirkung. Difco-Bacto-peptone und Difco-tryptone ohne 
andere C-Quelle ergaben nur schwache Vermehrung, das letztere etwas 
bessere als das erstere. Die Verwertbarkeit der Peptone dürfte außer vom 
Abbaugrad auch vom py und dem zufälligen Wuchsstoffgehalt abhängen. 
Hierher ist wohl auch die oben erwähnte Vermehrung in Biokleinlösung 
zu stellen, welche zwar nicht so stark war, wie wenn noch Azetat hinzu- 
gefügt wurde, aber jedenfalls beweist, daß in diesem Extrakt geeignete 
Nährstoffe enthalten waren, die kaum organische Säuren gewesen sein 
dürften. 


45* 
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e) Stickstoffquellen. 

Während Polytomella caeca in bezug auf die C-Quellen weniger 
wählerisch ist als die anderen untersuchten Phytomonaden, ist bei den 
N-Quellen eher das Gegenteil der Fall. 

Lworr (1935b) hat Seidenpepton geeignet gefunden, während Asparagin so 
schlechte Ergebnisse zeitigte, daß er es für ungeeignet erklärte. Hier spricht aber 
wieder die Wuchsstofffrage hinein. In der Arbeit mit LEDERER (1935, S. 972), die 
vor der anderen erschien, hat er selbst bei Gegenwart von Erdabkochung eine För- 
derung durch Ammon-N auf das Doppelte und durch Asparagin auf das Dreifache 
festgestellt. Das spricht für eine gute Verwertbarkeit dieser beiden N-Quellen. 
Ich kann die positiven Ergebnisse von Lworr bestätigen. 

Für die Beurteilung der Eignung von N-Quellen ist Erdabkochungs- 
zusatz nicht günstig, weil dieser selbst schon Stickstoffsubstanzen ent- 
hält, welche für Polytomella verwendbar sind. Erst durch die Hinzu- 
fügung von Karamelwuchsstoff wurden die Ergebnisse eindeutig. In 
Nährlösungen mit 0,2% Natriumazetat, 0,1% Glukose-Karamel und 
den nötigen Nährsalzen erwiesen sich bei py 6—6,5 0,1% Glukosamin, 
Asparagin und Ammonchlorid als sehr günstig. Auch Cystein-Chlorhydrat 
bewirkte gute Vermehrung mit reichlicher Schwärmerbildung, Schwimm- 
schicht und Cysten. Dagegen war die Vermehrung bei Glykokoll recht 
schwach und blieb bei Impfung mit einer kleinen Spur der Cystenhaut 
von der Oberfläche mit den folgenden Verbindungen ganz aus: d-Alanin, 
Asparaginsäure, Betainchlorhydrat, Glutaminsäure, Histidin, Kreatin, 
l-Leucin, d-l-8-Phenylalanin, Sarkosin, Serin, d-l-Valin, 1-Tyrosin, 
Methylaminchlorhydrat, Äthylaminchlorhydrat, Acetamid, Propionamid. 
Gegenüber der allgemeinen Aussage von Lworr (1935b, S. 975), daß 
Aminosäuren unverwendbar seien, wurde also nur bei Cystein eine 
Ausnahme gefunden, wenn wir Asparagin nicht hierher rechnen wollen. 
Auch KNO, ist ebenso wie bei Polytoma und in Übereinstimmung mit 
Lworr und LEDERER (1935, S. 972) ganz unbrauchbar. Eine Einsicht 
in die Gründe, warum die verschiedenen Phytomonaden sich den Amino- 
säuren gegenüber verschieden verhalten, und warum Polytomella die 
meisten von ihnen nicht verwenden kann, wohl aber das Cystein mit 
seiner SH-Gruppe, das Asparagin als Amid der Aminobernsteinsäure im 
Gegensatz zur Asparaginsäure selbst, und das Glukosamin im Gegensatz 
zu den anderen Aminen, ist vorläufig nicht gewonnen. Aminosäure- 
gemische wurden einstweilen nicht geprüft. 

Die besten N-Quellen für Polytomella stellen, ebenso wie für die 
anderen farblosen Flagellaten, die Peptone dar. Pepton Witte allerdings 
wurde nur nach Hydrolyse durch Trypsin oder bakteriellen Abbau ver- 
wertet. Fleischpepton Vaillant sowie Bacto-tryptone, Neopeptone und 
Proteose-peptone der Difco- Gesellschaft, ferner Fleischextrakt Liebig, 
Bioklein und Bierwürze, alles mit 0,2% Azetat, ergaben üppigste Ver- 
mehrung. Auch Urin, Käse- und Hefeabkochung decken den N-Bedarf 
sehr gut. Bei den in diesem Absatz genannten N-Quellen ist ein Zusatz 
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von Wuchsstoffen nicht nötig. Im ganzen stimmt Polytomella weitgehend 
mit Polytoma im Stickstoffbedarf überein. 


1) Wirkung der Reaktion. 

In meiner Mitteilung ,,Uber die py-Grenzen einiger saprophytischer 
Flagellaten“ (1934b) habe ich für Polytomella (agilis) caeca angegeben, 
daß sie bei px 5,3—6,5 gedeihen kann, aber nicht mehr bei py 5,0 und 6,7. 
Die einzelnen Versuchsergebnisse teile ich in derselben Form mit wie die 
für Polytoma und Chlorogonium: 
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Das Optimum liegt also bei py 6. 

Die Grenzwerte gelten nur unter den damals angegebenen Bedingungen, 
d.h. bei einer Nährlösung mit Ammonazetat und anorganischen Salzen. 
Da Polytomella ohne Wuchsstoff nicht mehr gedeiht, ist eine Nach- 
prüfung nicht möglich. Lworr (1935b, S. 975) findet, daß derselbe 
Stamm in Lösungen mit Pepton noch bei py 4,5 und 8,4 Vermehrung 
zeigt. Wie ich seinerzeit schon betonte, können „gewisse Nährstoffe, 
z. B. Peptone, den py-Bereich ganz erheblich erweitern‘‘, so daß zwischen 
unseren Befunden kein Gegensatz besteht. Von der Bedeutung von 
LworFs Ergebnissen kann man sich schwer eine Vorstellung machen, weil 
er zu wenig über die Zusammensetzung der Nährlösung sagt und nicht 
die Art des Peptones angibt. Es ist auch nicht zu ersehen, ob die Grenz- 
werte der Reaktion in der unbeimpften Nährlösung gemessen wurden wie 
bei mir, und wie sie bestimmt worden sind. 

Wie bei Polytoma wird auch bei Polytomella die Reaktion während 
der Entwicklung durch den Azetatverbrauch stark verändert. Eine 
Nährlösung mit 0,2% Na-Azetat, 0,1% Pepton Vaillant, 1% einer 
Hefeabkochung und 1/10 Erdabkochung wurde mit Essigsäure versetzt, 
so daß sie nach dem Sterilisieren px 6,26 (6,3)! hatte. Beim ersten Auf- 
treten von Polytomella-Wölkchen war pp 6,30 (6,3) bei üppiger Ver- 
mehrung 6,55 (6,5) festzustellen. Als die Cystenbildung begann, war 
pa 6,78 (6,6) erreicht, das bald auf 6,91 (6,7—6,8) stieg. Nach 2 (3) 
Wochen maßen wir py 7,6 (8,0). Im ganzen also war die Reaktion um 
fast 11/, Stufen verschoben worden. Wenn eine weniger puffernde Lösung 
verwendet wird, ist die Veränderung noch größer. 


1 Die eingeklammerten Zahlen geben die nach GILLESPIE mit Indikatoren, die 
anderen die mit dem Ionometer bestimmten py-Werte wieder. 
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Mit Polytomella wurde auch der Athylazetatversuch wiederholt, 
um zu sehen, wie sich hierbei die Reaktion der Lésung verhalten wiirde. 
Man konnte in diesem Falle von einer ausgesprochen saueren Reaktion 

. Die Nährlösung hatte die gleiche Zusammensetzung wie bei 
Polytoma (vgl. S. 674) und eine Reaktion von py 5,42 im Durchschnitt 
von 4 Röhrchen. Nachdem sich Polytomella 2 Wochen darin entwickelt 
hatte, wurde py 6,38 gemessen. Eine Verschiebung nach der basischen 
Seite hin, und zwar um eine Stufe, hatte also doch stattgefunden. Sie 
ist wohl so zu verstehen, daß zwischen dem Ester und dem Ammon- 
chlorid ein Austausch stattgefunden hatte, so daß sich Ammonazetat 
gebildet und im Stoffwechsel Ammonkarbonat geliefert hatte. 

Die Bildung der Cysten hängt nicht unmittelbar mit der Verschiebung 
oder dem Werte der H'-Konzentration zusammen, ebensowenig wie die 
Zygotenbildung bei Polytoma. Das geht einmal daraus hervor, daß 
Cysten in verschiedenen Lösungen bei verschiedener Reaktion gebildet 
werden, dann auch daraus, daß man bei Entnahme von der Oberfläche 
einer Kultur zwischen den Cysten leere Häute findet, die von wieder 
ausgekeimten Dauerzellen stammen. Bildung und Keimung der Cysten 
haben also ihre Hauptursache im Austrocknen und Wiederbenetzen, 
solange die Nährlösung für beides geeignet ist. 

Besondere Untersuchungen über diese Frage stehen noch aus. KATER und 
BuRRoUGHSs (1926) haben zwar einige Versuche in dieser Richtung unternommen. 
Da aber ihre Polytomella citri nur in unreiner Rohkultur vorlag, so konnten sie keine 
klaren Ergebnisse erzielen. Infolge der Anwesenheit von Bakterien und Hefen in 
ihren Zuchten (a. a. O., S.43) beherrschten sie die Bedingungen nicht genügend. 
Die Ergebnisse waren (in Übersetzung) folgende: 1. P. c. encystiert sich nur, wenn 
die Zellen erhebliche Stärkemengen enthalten. 2. Die Encystierung ist auf keine 
erkennbaren ungünstigen Umweltseinflüsse zurückzuführen. 3. Die günstigsten 

i n für Wachstum und Vermehrung gehen mit stärkster Encystierung 
einher. 4. Verhinderung der Encystierung, sei es durch dauernde Überimpfung oder 
niedrige Temperatur, führen bei genügendem Ausmaß zu morphologischer Ent- 
artung und dem Verlust der Neigung zur Stärkespeicherung ünd zur Encystierung. 
Diese Ergebnisse widersprechen nicht der obigen Deutung. Punkt 4 kann auf Ver- 
schiebung des Organismengemisches zurückgeführt werden. 

Polytomella verträgt, wie wir gesehen haben, bedeutend mehr Säure 
als Polytoma und Chlorogonium. Das geht auch aus den Angaben von 
Lworr hervor. Dieser Eigenschaft verdankte ich die ersten Reinkulturen. 
Ökologisch hat die Säureresistenz die Wirkung, daß das Vorkommen 
gegenüber Polytoma uvella und den meisten anderen Polytoma-Arten 
ein verschiedenes ist. Während diese Polytomen Jaucheorganismen sind, 
fand ich Polytomella caeca in Wasser mit pflanzlichen Resten. In Auf- 
güssen von verunreinigtem Stroh können aber beide vorkommen, wenn 
auch nicht zusammen. In gleichzeitig angesetzten Rohkulturen mit 
solchem, in großen Standzylindern, von denen die eine Polytoma uvella, 
die andere Polytomella caeca in Massen enthielt, maß ich im ersteren Falle 
Pu 7,9, im letzteren px 6,7. Es ist auffallend, daß die Säureresistenz 
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von Polytomella nicht ein häufigeres Vorkommen zur Folge hat. Gewisse 
Polytoma-Arten scheinen sich ökologisch mehr an Polytomella anzu- 
schließen. 

g) Verschiedenes. 

Polytomella ist gegen hohe Nährlösungskonzentrationen ähnlich 
empfindlich wie Polytoma. Schon eine Verdoppelung der meist gewählten 
0,2%igen Konzentration des Na-Azetates wirkt hemmend auf die Ver- 
mehrung. Gegen Rohrzuckerzusatz ist die Art dagegen erstaunlich 
widerstandsfähig. Erst zwischen 10 und 12% trat eine Abnahme der 
Teilungsgeschwindigkeit ein, eine Grenze, die z. B. bei Polytoma schon 
bei 4—5% erreicht war. Noch bei 15% Rohrzucker konnte eine schwache 
Entwicklung stattfinden. Irgendwelche morphologischen Veränderungen 
waren selbst bei dieser Konzentration nichterkennbar. Auch auf dieCysten- 
bildung hatte ein Zusatz osmotisch wirksamer Substanz keinen Einfluß. 

Recht gering sind bei Polytomella die Ansprüche an die Menge der 
Nährstoffe, insbesondere der verfügbaren Stickstoffverbindungen. Wurde 
zu 0,2% Na-Azetat, 0,001% MgSO, + 7 H,0, 0,002% K,HPO, und 
0,0001% Fe,Cl, 10% Torf- oder Erdabkochung getan, so konnten die 
Flagellaten sich darin ohne Zufügung einer besonderen N-Quelle ver- 
mehren, obgleich die Stickstoffkonzentration sehr gering gewesen sein 
muß. Ein Zusatz von 0,01% NH,Cl bewirkte darin üppigste Vermehrung, 
so daß sie durch größere N-Mengen kaum mehr verbessert werden konnte. 

In bezug auf O,-Bedarf und Reduktionswirkung ergaben die zahl- 
reichen Versuche dasselbe Bild wie bei Chlorogonium und Polytoma. 
Nur dauerte es länger als bei den beiden anderen Arten, bis Indigokarmin 
entfärbt wurde. Bei Methylenblau war kein Unterschied zu erkennen, 
und auch Neutralrot wurde verfärbt. 


IV. Zusammenfassung. 

Es wird dargelegt, was über die Physiologie von Polytoma uvella, 
dieser mehrfach untersuchten Art, sowie der in der Lebensweise ähnlichen 
Polytomella caeca, bisher bekannt ist. 

Was die C-Quellen anbelangt, so haben sich bei der erstgenannten 
Art Azetate und Butyrate als brauchbar erwiesen, aber keine andere 
Fettsäure. Von sonstigen organischen Säuren bewährten sich nur Milch- 
und Bernsteinsäure. Sämtliche geprüften Alkohole und Kohlehydrate, 
einschließlich der Triosen und der löslichen Stärke, sind unbrauchbar. 

Polytomella ist gleichfalls kein Zuckerflagellat (DoFLEIN), sondern 
auf die Verarbeitung organischer Säuren angewiesen. Unter den ersteren 
erwies sich lediglich die Triose Dioxyaceton als brauchbar, die in der Natur 
nicht vorkommt. Die Anpassung an die C-Quellen ist bei Polytomella 
weniger eng als bei Polytoma oder gar bei Chlorogonium und Hyalogonium. 
Sie kann außer den für Polytoma geeigneten Stoffen auch Propion-, 
n-Valerian- und Isobuttersäure verwerten, ferner auch Athylalkohol. 
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Da die beiden Arten ohne „Wuchsstoff‘“ nicht gedeihen, konnte über 
die N-Quellen erst Klarheit geschaffen werden, als Glukose-Karamel 
zugesetzt wurde. Bis dahin konnte man annehmen, daß nur ,,Peptone“ 
geeignet sind, welche wahrscheinlich von der Darstellung her einen Wirk- 
stoff erhalten, aber auch abgesehen davon besonders gute Nahrungs- 
stoffe darstellen, die bei Polytomella Entwicklung sogar ohne besondere 
C-Quelle erlauben. Bei beiden Arten sind ferner Ammonsalze, aber nicht 
Nitrate geeignet, von Aminosäuren nur Cystein, und auch dieses nicht 
besonders gut. Eine bessere Vermehrung erfolgte mit Glukosamin und 
Asparagin. In bezug auf die N-Quellen stimmen also die beiden Arten 
im Gegensatz zu den C-Quellen weitgehend überein. Dies ist auffallend, 
wenn man vergleicht, daß es bei dem Artpaar Chlorogonium euchlorum 
und Hyalogonium Klebsii umgekehrt ist. 

Polytoma liebt schwach basische Reaktion, Polytomella ist deutlich 
mehr säureliebend. Die starke Alkalisierung, die durch Anhäufung von 
Karbonaten in der Lösung bei Verarbeitung von Alkalisalzen organischer 
Säuren eintritt, kann vermieden werden, indem man auf die Entstehung 
unlöslicher Karbonate hinarbeitet, also die Erdalkalisalze oder das Man- 
gansalz darbietet. 

Eine üppige Polytoma- oder Polytomella-Kultur ist imstande, bei 
Luftabschluß Farbstoffe wie indigosulfosaures Natrium oder Methylen- 
blau reversibel zu reduzieren. 

Die ökologisch bedeutungsvollen Unterschiede zwischen beiden Arten 
bestehen hauptsächlich darin, daß Polytomella an eine höhere H'-Kon- 
zentration angepaßt ist als Polytoma, und daß sie anstatt Zygoten unge- 
schlechtlich entstehende Cysten bildet. Auf Agar vermag Polytomella 
im Gegensatz zu den untersuchten Polytoma-Stämmen nicht sich zu 
vermehren, obgleich sie eine höhere osmotische Konzentration verträgt. 
Chlorogonium und H yalogonium unterscheiden sich auf die gleiche Weise. 
Das Vorhandensein oder Fehlen einer Zellhaut scheint also mit dem 
Gedeihen auf erstarrenden Nährböden nicht zusammenzuhängen. 
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EINE BEMERKUNG ZUR ARBEIT VON N.I. GAWRILOW UND 
W. M. ROMANOW: 


UNTERSUCHUNGEN AUS DEM GEBIET DER TABAKCHEMIE!, 


Von 


A. J. SMIRNOW 
(Moskau). 


(Eingegangen am 17. Februar 1937.) 


Die Autoren geben eine völlig unrichtige Beleuchtung meiner Arbeit in bezug 
auf die Feststellung der Veränderungen der Stickstoffverbindungen beim Trocknen 
des gelben Tabaks, Arbeiten, die durchgeführt wurden gemeinsam mit W.P. 
IswoscHTscHIKOW und in den „Arbeiten des Instituts der Tabakindustrie‘‘ (rus- 
sisch) und gleichzeitig in der Biochemischen Zeitschrift ? veröffentlicht wurden. 
Über die deutsche Ausgabe meiner Arbeit schweigen die Autoren, und weisen 
nur auf die russische hin, die besonders für Ausländer außerordentlich schwer 
zugänglich ist. 

GAawrıLow und Romanow weisen darauf hin, daß wir — obwohl in unserer 
Arbeit ebenfalls konstatiert worden war, daß der nach der Methode BARNSTEIN 
erhaltene Niederschlag neben Stickstoff-Eiweißverbindungen noch 4—9% eiweiß- 
freie Verbindungen enthält — uns mit einer solehen Genauigkeit der Methode be- 
gnügt und eine Reihe von Schlüssen auf der Grundlage dieser fehlerhaften Methode 
gezogen hätten. Diese Darstellung stimmt nicht mit der Wirklichkeit überein, 
wovon sich jeder überzeugen kann, der sich unmittelbar mit unserer Arbeit be- 
schäftigt: Unsere Schlußfolgerungen beruhen nicht auf der Bestimmung des Eiweiß- 
stickstoffs nach der Methode BARNSTEINs, sondern ausschließlich auf der Berück- 
sichtigung der Stickstoffverbindungen, sowohl der freien wie auch derjenigen, die 
bei der Hydrolyse im Verlaufe des Hungerns der Tabakblätrer frei werden. Die 
Ergebnisse unserer Arbeit wurden später durch die Untersuchungen von VicKERY 
und seinen Mitarbeitern bestätigt ?. 

Die zweite Unrichtigkeit in bezug auf unsere Arbeit ist die Behauptung, daß 
nach Smirknow die Methode BARNSTEIN im fermentierten Tabak eine Erhöhung 
nur um 7—10% über den wirklichen Gehalt an Eiweißstickstoff ergäbe. In unserer 
Mitteilung aus dem Jahre 1930, auf welche GAWRILOW sich in seiner Arbeit bezieht, 
wurden absolut keine Angaben über fermentierten Tabak gebracht. Daher muß 
ich die eben angeführte mir zugeschriebene Bemerkung als ein offenbares Mißver- 
ständnis ansehen, das mir völlig unverständlich ist. In meinen späteren Arbeiten, auf 
welche GawrıLow und Romanow allerdings nicht eingehen, wurde festgestellt, 
daß sowohl beim fermentierten Tabak, wie auch bei dem Tabak, der nur vollkommen 
getrocknet ist, die Methodik von BARNSTEIN Abweichungen vom wirklichen Eiweiß- 
stickstoffgehalt nach der Seite einer Erhöhung von 20—70% ergibt. Außerdem 
wurde festgestellt, daß das Anwachsen des Fehlers der Methode BARNSTEINS eine 
Folge der Entwässerung des Tabaks beim Trocknen ist, und nicht eine solche der 
Fermentation. 


1 Planta (Berl.) 26, H.1, 6 (1936). — * Biochem. Z. 228, 329 (1930). 

3 Carnegie-Institute of Washington, Publ. Nr 445, 1933. 

4 Smırnow, A.I.: The Physiologico-biochemical principles of Tabacco curing 
and fermentation, p. 316. Krasnodar, USSR. 1933. — Dr. J. VLânesou et Ina. J. 
ZAPAROJANU: Bulletin de la culture et de la fermentation du tabac, No 3, p. 244. 
Bucarest-Bineasa 1936. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE KUTINISIERUNG DER ZELL- 
MEMBRANEN UND DEN RHYTHMISCHEN VERLAUF DIESES 
VORGANGES. 


Von 
FRIEDRICH FRITZ. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. März 1937). 


Mündliche Mitteilungen des Herrn Professor Dr. Küster über eigen- 
artige Verdickungen der Epidermiswände von Convallaria-Beeren ver- 
anlaßten mich, die Frage über die Erscheinungsformen, Strukturen und 
Entstehung kutikularer Bildungen erneut in Angriff zu nehmen. Die 
Untersuchung des genannten Objektes erwies sich bald als ergebnis- 
reich; manche Befunde waren so überraschend, daß eine Ausdehnung 
der Arbeit auf andere Liliaceen wünschenswert wurde. Es gelang mir 
bei der Untersuchung der Perikarpepidermen mit Kutikularstrukturen 
bekannt zu werden, die bisher der Beobachtung entgangen zu sein 
scheinen; des weiteren ergab sich eine Reihe neuer Einsichten in die Ent- 
wicklung und Struktur atypischer Kutikularbildungen, die auf der 
Grenze zwischen Normalem und Pathologischem stehen. Über beides 
will ich im folgenden berichten. 

Aus dem botanischen Garten zu Gießen standen mir die reifen Beeren folgen- 
der Pflanzen zur Verfügung: Convallaria majalis L., Polygonatum officinale ALL., 
Smilacina stellata Desr., Asparagus officinalis L., Asparagus Sprengeri REGEL. 
Zum Vergleich wurden die Beerenfriichte einiger anderer Familien untersucht, 
deren Epidermis aber kaum nennenswerte Abweichungen vom typischen Bau 
kutinisierter Außenwände aufwies, und auf die ich daher im folgenden einzugehen 
keine Veranlassung habe. Es wurde frisches und in Alkohol fixiertes Material 
untersucht. Zur Kutikularanalyse wurden die bekannten Reagenzien Chlorzinkjod, 
Sudan III, Magdalarot, Chromsäure 20%, Schwefelsäure konzentriert und Kali- 
lauge konzentriert verwendet. 

Der histologische Bau der Beeren ist auch in bezug auf unsere Frage- 
stellung nicht an allen Teilen und unter allen Umständen der gleiche. 
Stätten bevorzugter Membran- und Kutinproduktion sind: 

1. Die Nachbarschaft der Verwachsungsnähte der Karpelle. 

2. Der Pol der Beere, d. h. derjenige Punkt, an dem der Griffel vom 
reifenden Perikarp sich abgelést hat. — Neben dieser ,,physiologischen 
Wunde“ kommen weiter fiir uns in Betracht 

3. alle pathologischen Traumata, die die umliegenden Gewebeanteile 
zu abnormen Kutikularbildungen anregen. Noch im Umkreis von 250 u 
einer abgestorbenen Zelle werden vereinzelt Zellwände verdickt und 
kutinisiert. Nach den Wundstellen häufen sich die Bildungen. 


Planta Bd. 26. 46 
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1. Typisches Flächen- und Querschnittsbild der Beerenepidermen. 


Bei der Betrachtung des Flächenbildes fallen die dickwandigen Epi- 
dermiszellen des Convallaria-Perikarps durch zwei Umstände auf — 
eben diese beiden Punkte waren es, welche zuerst die Aufmerksamkeit 
auf die hier behandelten Objekte 
lenkten: Erstens ist zu. bemerken, 
daß die Seitenwand nicht immer mit 
gleichmäßiger Stärke das Lumen um- 
gibt, sondern hie und da die Ver- 
dickung aussetzt, so daß eine be- 
trächtliche Strecke der Wand dünn 
bleibt. Irgendeine Gesetzmäßigkeit, 
die die Verteilung diekwandiger und 
dünnwandiger Stellen beherrscht, ist 
nicht zu erkennen; vielmehr sehen 
wir ganz unregelmäßig neben rings- 
um verdickten Zellen solche erschei- 
nen, die an ihren beiden Hälften durch 

auftretende oder ausbleibende Ver- 
Abb. 1. Flächenbild der Beerenepidermis . . . 
(Convallaria majalis L.). dickung ganz verschiedenen histo- 
logischen Charakter bekommen, oder 
bei welchen der dünnwandige Teil auf einen kleinen Abschnitt des Zell- 
umfanges sich beschränkt oder nahezu den ganzen für sich in Anspruch 
nimmt (Abb. 1). 

Die tüpfelartige Struktur, die an den verschiedenen Wänden auf- 
fällt, kommt dadurch zustande, daß im Flächenschnittsbild in ihnen 
allenthalben eine Streifung sichtbar wird: 
Der Membran erscheinen parallel orientierte 
Platten eingelagert, die ihre Kanten dem 
Beobachter zuwenden und sich durch beson- 
ders starke und besonders früh eintretende 
Kutinisierung von den zwischen ihnen liegen- 
den Anteilen unterscheiden. Diese Platten, 
deren Breite wechselt, und die mit ihnen 
Abb. 2. Unvollständige Wand- wechselnden nicht oder nur schwach kutini- 
wi 9 A ae sierten Anteile geben der Membran eine 

Struktur, die an feingetüpfelte Membranen 
erinnert; Abb. 2 gibt diese Verhältnisse wieder und zugleich noch 
mancherlei Einzelheiten, z. B. die Tatsache, daß die Kutinplatten auf 
dem im Epidermisflächenbild sichtbaren Querschnitt in der Mitte beson- 
ders dünn sind und ihr optischer Durchmesser infolgedessen lemniskaten- 
förmige Form annimmt. Auf Abb. 2 sind links Kutinplatten gezeichnet, 
welche durch noch nicht kutinisierte Platten getrennt sind, während 
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rechts eben dieselben Platten (Punktierung) bereits Kutin enthalten; 
der Vorgang ihrer Kutinisierung schreitet nach der Mittellamelle hin 
vorwärts. Der mittelste Teil bleibt also zunächst noch inselartig kutin- 
frei; indessen fehlt es nicht an Fällen, in welchen gerade der mittlere Teil 
zuerst Kutin erkennen läßt und eine kleine kutinhaltige Insel inmitten 
nichtkutinisierter Substanz zustande bringt (Abb. 2, links). In den 
Zwickeln, d.h. dort, wo im Flächenbild 3 Zellen zusammenstoßen, ver- 
schmelzen die Kutinplatten zuerst. 


Alle diese Strukturen und die durch ungleiche Kutinisierung zustande 
kommende Differenzierung sind im Flächenbild gut zu sehen, solange 
die Kutikula, welche die Epidermiszellen überzieht, dünn genug 
bleibt, um nicht nach Chlorzinkjod- oder Sudan III-Behandlung 
durch eigene Farbe das uns interessante Bild zu verdecken. Wo die 
Kutikula allzu dick geworden ist, kann man sich durch vorsichtiges 
Abtragen ihrer obersten Schicht helfen und oft noch sehr schöne 
Bilder gewinnen. 


Die beschriebenen Strukturen sind meist bei Convallaria, insbesondere 
an noch nicht ganz ausgereiften Beeren, und bei Asparagus Sprengeri 
ohne Färbung und chemische Behandlung sichtbar. Auch bei solchen 
Epidermen, an welchen die Struktur nicht ohne weiteres in Erscheinung 
tritt, kann sie mit Schwefelsäure (A. officinalis), Kalilauge oder durch 
Fäulniswirkung infolge ungleicher Widerstandsfähigkeit, sichtbar ge- 
macht werden. Gerade mit Hilfe der Fäulnismethode gelang es mir, 
an alternden Perikarpen Strukturen sichtbar zu machen, die sich von 
den in Abb. 2 dargestellten unterscheiden: sie sind gröber als jene, 
indem benachbarte Kutinplatten durch Kutinisierung der zwischen 
ihnen liegenden Schichten zu ansehnlichen, homogen erscheinenden 
Körpern geworden sind. Stellenweise bleibt die Vereinigung unvoll- 
kommen derart, daß auf der einen Membranflanke einheitliche Körper 
entstehen, auf der anderen kammzinkenartige Strukturen erhalten 
bleiben. 


Im Querschnitt erscheinen die in Abb. 1 abgebildeten Verdickungen 
als Kutikularkeile, die mit breiter Basis der Kutikularschicht ansitzen 
und zwischen die Radialwände der Epidermiszellen ungleich weit vor- 
ragen. Sie erreichen eine Länge bis zu 25 u. In den meisten Fällen aber 
hat es nicht mit der Entwicklung von Keilen sein Bewenden, wie sie 
von den Autoren bei der Behandlung von Epidermisstrukturen oftmals 
abgebildet worden sind, vielmehr sieht man an Stelle eines messer- 
schneideartigen Gebildes unförmige, mannigfaltig gestaltete, kutinreiche 
Massen entstehen, die entweder mit den kutinisierten Membranen der 
Außenwand zusammenhängen oder isoliert kutinreiche Ballen darstellen, 
die allseits von Zelluloseschichten umgeben und also auch von den 
kutinisierten Außenanteilen getrennt werden. 


46* 
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2. Intramembranöse Kutineinlagerungen. 


Was ich als intramembranöse Einlagerungen bezeichnen möchte, 
habe ich bereits in einer früheren Arbeit klargelegt (Frrrz 1935, S. 735 u. 
744). So verschiedengestaltig die Wandverdickungen sind, so formen- 
reich sind auch ihre intramembranösen Einlagerungen. Bei Asparagus 
Sprengeri ist in die Zelluloseschicht der Außenwand der Epidermis- 
zellen häufig granulaartig kutinisierte Zellulosesubstanz eingelagert, die 
sich nach außen verdichtet und in die Kutikularschicht übergeht. Beeren, 
die während der Herbstmonate im Gewächshause heranreiften, zeigen 
diese Erscheinung besonders gut. 

Bei Convallaria wurden ebenfalls kutinisierte Granula beobachtet. 
Hier sind sie aber längs bestimmter Lamellen eingelagert. Zuweilen 
vergrößern sich die Granula zu linsenartigen Gebilden, die eine Dicke 
von 10 x und eine Breite von 44—55 u erreichen können. Nach Behand- 
lung mit konzentrierter Kalilauge lassen sie eine Zellulosegrundlage 
erkennen. Unter diesen Linsen wölbt sich häufig der Umriß der Zellulose- 
schicht in das Lumen der Zelle vor. Nicht allein in der Außenwand, 
sondern auch in perikline Wände, welche in der Umgebung der Ver- 
wachsungsnähte die Epidermiszellen gefächert haben, können sich ähn- 
liche Gebilde entwickeln. Sie erreichen oft eine Länge von 36 u und eine 
Breite von 24 u. Die angrenzenden Zellen erscheinen dann von diesen 
Linsen fast ganz erfüllt. Es wäre falsch, die Gebilde so entstanden zu 
denken, daß die Zelluloselamellen durch reine Kutineinlagerung aus- 
einandergespreizt worden wären; vielmehr sind die Kutinlinsen zellulosig 
vorgebildet, sie bestehen also später aus Zellulose + Kutin. 

An den Zwickeln, wo die Seitenwände der Epidermiszellen in die 
Innenwände übergehen, kommt es wie bei vielen anderen Objekten be- 
sonders leicht zu kutinisierten Einlagerungen. Für alle untersuchten 
Arten konnten solche nachgewiesen werden. In der Umgebung der 
Verwachsungsnähte, die bei Smilacina nur unvollkommen verschlossen 
und vielfach durch Korkgewebe gekennzeichnet sind, schreitet die 
Kutinisierung längs der Mittellamelle über die Innenwände der Epidermis 
fort; es kommt dadurch an solchen Stellen zu einer subepidermalen 
Kutikularschicht, die eine Dicke von 15 u erreichen kann; diese sendet 
zwischen die tiefer liegende Zellschicht Keile, die mit einer Höhe von 
45 u die der Außenwand weit übertreffen. Selbst zwischen der zweiten 
und dritten Zellschicht können längs der Mittellamelle bis zu 6 u breite 
kutinisierte Bröckchen sich bilden. Über die Seitenwände hinweg steht 
die subepidermale kutikulare Schicht durch die Kutikularkeile der Außen- 
wand mit dieser vielfach in Verbindung. Es kommt zur Ausbildung eines 
ausgesprochenen Kutikularepithels. 

In anderen Fällen (bei den beiden Asparagus-Arten und bei Poly- 
gonatum) bilden sich längs der Verwachsungsnaht stark verdickte 
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Kutikularkeile, die sich fingerférmig aufteilen. An ihrer Bildung sind 
mehrere Zellen beteiligt. Bei A. officinalis kommt es an solchen Stellen 
unvollkommener Verwachsung, besonders am Pol der Beere häufig zur 
Bildung eines Korkgewebes: Die Epidermiszellen haben wie bei Smila- 
cina mehrfache tangentiale Teilungen erfahren. Neben den Außen- 
wänden sind auch die Seiten- und Innenwände stark verdickt. 

Von den neugebildeten Querwänden erscheinen in der Regel nur die 
der Beerenoberfläche zugewandten Partien verdickt. Die verdickten 
Wände sind meist deutlich getüpfelt. Die Wände sind nicht kutinisiert, 
wie es an ungefärbten Schnitten erscheint, sondern neben Kutin ist noch 
Lignin eingelagert (Phlorogluzin-Salzsäure). Sie färben sich mit Sudan III 
nur schwach und mit Jod gelbbraun. Von konzentrierter Schwefelsäure 
und Chromsäure, 20%, wird das 
Gewebe zerstört. Die Kutikular- 
schicht ist über solchem Gewebe 
immer schwächer entwickelt als 
an den benachbarten Stellen. In 
manchen Fällen erscheint sogar die 
Kutikularschicht korrodiert. 

Ein besonderer Fall intramem- 
branöser Kutineinlagerung läßt sich 
zunächst an den antiklinen Wänden 
der Epidermiszellen bei Convallaria 
beobachten. Die Einlagerungen 
können so breit werden, daß sie Abb.3. Querwandverdickung im Epidermis- 
fast das ganze Lumen der betreffen- de tae — 
den Epidermiszellen erfüllen. Inden 
einfachsten Fällen handelt es sich um seitliche Auflagerungen längs der 
Mittellamelle. Sie haben die Gestalt von konvexen Linsen, über die 
in den meisten Fällen eine auffallend dicke Zelluloseschicht gelagert ist. 
Im Querschnitt erweisen sie sich als Klöppel, die wie Kutikularkeile 
in die Radialwände der Epidermiszellen vorragen, und die durch ein 
mehr oder weniger breites kutinisiertes Stielchen mit der Kutikular- 
schicht in Verbindung stehen oder mit breiter Basis dieser ansitzen. 
Indem die später aufgelagerten Zellulosewülste ihrerseits mit Kutin 
infiltriert werden können (der Anfang einer Kutinisierung wurde mehr- 
fach beobachtet), kommt es zu Gebilden, die im Flächenbild Spalt- 
öffnungen täuschend ähnlich sehen (Abb. 3), so daß man geneigt sein 
könnte, sie für Schließzellen mit allseits verdickten und kutinisierten 
Wänden zu halten. Da aber auch an den übrigen Zellwänden ähnliche 
Bildungen auftreten, müssen wir sie als Membranverdickungen ansehen, 
die so ungewöhnliche Form angenommen haben. Im Flächen- und im 
Querschnittsbild sind ein besonders stark kutinisierter innerer Anteil 
und paarig angelagerte Wülste mit geringerem Kutingehalt zu unter- 
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scheiden. Wurde nur von einer Zelle her Substanz aufgelagert, so werden 
die Gebilde halbmondférmig. 

Nicht weniger überraschend sind die Kutikularverdickungen, die 
sowohl der AuBen- als auch der Seitenwand der Epidermiszellen ansitzen 
können und mit Zystolithen eine formale Ähnlichkeit haben. Bei Con- 
vallaria sind sie halbkugelig oder nierenförmig. Zellulosegrundlage konnte 
immer festgestellt werden (Kalilauge konz., Chlorzinkjod). In der 
Regel sind die Gebilde deutlich geschichtet. Stärker und schwächer 
kutinisierte Lamellen wechseln miteinander ab. Den Wänden sitzen sie 
entweder mit breiter Basis an, oder sie stehen durch ebenfalls kutinisierte 
strangähnliche Membrananteile mit der Kutikularschicht in Verbindung 
(Abb. 4). Da alle Kutikularbildungen meist durch reine Zellulose vom 
Zellumen getrennt sind, ist anzunehmen, daß auch unsere „Zystolithen‘“ 
von einer Zelluloselamelle, die 
sich aber durch ihre Feinheit 
der Beobachtung entzieht, 
überschichtet werden. Mitunter 
treten mehrere kleine Zysto- 
lithen in einer Zelle auf, die 
mit den kutinisierten Wänden 
nicht in Verbindung stehen, 
und deren Kutinanteile pflock- 
artig in die Zellulosewand 
Abb. 4. Querschnittsbild eines kutinisierten Zysto- reichen. Die Entstehung der 
lithen Cetin a aot III. Photogr. Wiscktiebönien Gebside hat man 

sich offenbar folgendermaßen 
vorzustellen: In den ersten Stadien werden stellenweise Zellulose- 
lamellen mit Kutin infiltriert. Durch Einlagerung von Kutinteilchen 
wachsen die Lamellen an eng umgrenzten Teilen in die Dicke und 
beulen die nächst jüngeren aus; in diese ausgebuchteten Membran- 
stellen wird neue Substanz eingelagert; indem sich dieser Vorgang 
nach dem Zellumen hin wiederholt, und immer neue Substanz ein- 
gelagert wird, kommt es zur Bildung der oben beschriebenen lokalen 
Membranverdickung. Große Mannigfaltigkeit herrscht hinsichtlich des 
Abstandes, in welchem die ersten Kutineinlagerungen von der äußeren 
Kutinlamelle entstehen; wichtig ist ferner, welche Breitenausdehnung 
sie haben, wie sich die Breitenzunahme der einander folgenden Kutin- 
schichten entwickelt, insbesondere ob die Breite stetig zunimmt, oder 
ob auf schmale Schichten plötzlich sehr breite folgen; ich zweifle nicht 
daran, daß die schmalen kutinisierten Zapfen, die uns Abb. 4 zeigt, 
und die an die Stielchen der bekannten Ficuszystolithen erinnern, eben- 
falls auf die beschriebene Weise zustande kommen und mit den kegel- 
artigen Gebilden gleichzustellen sind, die sich über den oben beschriebenen 
Membranwucherungen erheben und die Kutikularschicht der Außen- 
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wand nicht erreichen. Offenbar haben wir es trotz der abweichenden 
Formen hier mit Gebilden zu tun, deren Entstehung mit den oben be- 
schriebenen Kutinlinsen vergleichbar ist. 

Häufiger und formenreicher als bei Cavallaria sind die Zystolithen- 
bildungen bei Asparagus Sprengeri. Die Umgebung abgestorbener Zellen, 
die Verwachsungsnaht und der Pol der Beeren sind die bevorzugten 
Stellen. Die Zystolithen haben keine einheitliche Form wie bei Con- 
vallaria. Sie sehen traubenförmig aus und erreichen häufig einen Durch- 
messer von 50 u. Im Gegensatz zu Convallaria läßt sich hier immer eine 
wenn auch dünne (1—3 u) Zellulosemembran feststellen, die die Zysto- 
lithen überzieht. In der Regel sind sie paarig entwickelt. Seltener sind 
sie nur auf einer Seite der 
Zellwand ausgebildet. In der 

Umgebung abgestorbener 
Zellen können ganze Gruppen 
auftreten, und zwar in der 
Weise, daß die an die toten 
Zellen angrenzenden Wände 
dicht mit Zystolithen besetzt 
sind (Abb. 5). Nicht immer 
kommt es indessen bei ab- 
gestorbenen Zellen zur Aus- 
bildung von Zystolithen; oft 
sind die angrenzenden Wände 
nur stark verdickt und kutini- 
siert. Die Zystolithen sind wie à à 4 

à Abb. 5. Kutinzystolithen in der Umgebung einer 
fast alle anderen Kutikular-  abgestorbenen Zelle (Asparagus Sprengeri REGEL). 
bildungen doppelbrechend , 
aber wesentlich schwächer als die kutinisierten Radialwände. Mit konzen- 
trierter Kalilauge läßt sich ihr Kutin wie das der Kutikula nur schwer 
verseifen. Sie quellen dann in radialer Richtung stark auf und lassen 
Schichtung und Radialstruktur erkennen, über die in einem späteren 
Abschnitt über Strukturen noch zu sprechen sein wird. 

Trotz der auffallenden Formen, welche unsere Kutinzystolithen 
annehmen, dürfen wir in ihnen wohl im Grunde nichts anderes sehen 
als die höcker- oder hornförmigen Membranverdickungen, die an Ob- 
jekten verschiedenster Art nach irgendwelchen Störungen des Zellen- 
lebens auftreten (Küster 1925, S. 372). Was unsere Kutikulargebilde 
mit diesen abnormen Membranhöckern verbindet, ist die Unregel- 
mäßigkeit ihrer Form, andererseits der Umstand, daß sie sich an ge- 
schädigten oder bedrohten Zellen oder Zellenteilen einfinden. Die Tat- 
sache, daß die beschriebenen Membranverdickungen bei unseren Ob- 
jekten sich so stark mit Kutin beladen, findet sein Analogon in den 
verschiedenen Formen der Inkrustation, die wir an anderen Objekten 
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studieren können. SCHÖNLEBER (1937, S. 609) hat darauf hingewiesen, 
daß solche bevorzugte Infiltrationen mancherlei pathologische Membran- 
höcker den echten Zystolithen vergleichbar macht. 

Bei allen bisher besprochenen intramembranösen Kutikulargebilden 
handelt es sich um lokale Veränderungen und Verdickungen der Mem- 
branen. Wir kommen nun zu denjenigen Fällen, in welchen Verdickung 
und Kutinisierung der Membran rings um die ganze Zelle sich abspielen. 
Membranveränderungen dieser Art habe ich in 2 verschiedenen Fällen 
beobachten können: einmal in der Nachbarschaft von Zellen, die durch 
irgendwelche Umstände inmitten der lebenden Epidermis abgestorben 
waren; zweitens bei obliterierten Schließzellen. Daß Epidermiszellen 
der Perikarpien absterben und von den Nachbarzellen zusammengedrückt 
werden, tritt sehr häufig ein. Über die Kutikularverdickungen und 
Zystolithenbildungen in der Umgebung solcher Zellen wurde soeben 
berichtet. In den meisten Fällen ist das Lumen abgestorbener Zellen, 
wenn auch stark zusammengedrückt, noch erhalten. Die Wände solcher 
Zellen sind verdickt und kutinisiert. In den frühsten Stadien erscheint 
eine das Lumen umkleidende Membran, die ohne Zweifel von dem 
abgestorbenen Protoplasma gebildet wurde; sie hat eine körnige Struktur 
und ist gegen konzentrierte Schwefelsäure widerstandsfähig. In späteren 
Stadien sind auch die Zellulosewände der abgestorbenen Zellen kuti- 
nisiert, die angrenzenden Wandstrecken der Nachbarzellen erscheinen 
verdickt und mit Kutin infiltriert. Die Dicke der Außenwand der toten 
Zellen wechselt mit dem Zeitpunkt, in dem die Zelle abstarb: ging die 
Zelle schon früh zugrunde, so ist die Außenwand dünn und die der 
noch lebenden Nachbarzellen 3—4mal so dick. 

Wir wenden uns der Betrachtung der Schließzellen zu. 

Die Zahl der Spaltöffnungen auf den Perikarpepidermen ist gering, 
und von diesen wenigen sind die meisten funktionslos. Der Spalt ist 
vielfach weit geöffnet; die Wandungen sind stark verdickt und kuti- 
nisiert, die Schließzellen kaum als solche zu erkennen. Durch Ver- 
stärkung der inneren Kutikularleisten wird in den meisten Fällen die 
Atemhöhle nach außen abgeschlossen. Die Leisten erscheinen dann 
miteinander verwachsen. Unentschieden muß bleiben, ob die Kutikular- 
leisten vorher vollständig und getrennt einander gegenüberstanden, 
oder ob es bei der abnormen Entwicklung der Schließzellenapparate 
vielleicht zu keiner Trennung der Zellen an den uns interessierenden 
Stellen gekommen war; andererseits ist daran zu erinnern, daß ent- 
sprechend der Exkretionstheorie eine Verbindung oder Verkittung 
getrennter Anteile wohi vorstellbar wäre; ich erinnere an das, was 
TscHIRcH (1904, S. 51) über die kutikulare Verkittung von Kompositen- 
antheren geschrieben hat. 

In einigen Fällen fand ich den Spalt auch nach außen durch Ver- 
dickung der Außenleisten verschlossen; ein Spalt zwischen den beiden 
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Kutikularleisten bleibt auch dann erkennbar; sein Nachweis wider- 
spricht nicht der Vorstellung, daß die Kutikula, die außen auf den 
Zellen liegt, jederzeit ein Kontinuum gewesen und geblieben ist. Eine 
Verkittung anzunehmen liegt also keine zwingende Veranlassung vor 
(vergl. LEIBLINGER 1905, S. 387). 

Sehr stark ist die Atemhöhlenwand verdickt und kutinisiert. Die 
Oberfläche der Kutikula (bis zu 3,5 u dick) zeigt eine deutliche Streifung. 
Die anschließenden Interzellularen sind ebenfalls stark kutinisiert und 
erscheinen oft ganz von kutinisierter Substanz erfüllt. Unter solchen 
funktionslos gewordenen Spaltöffnungen treten vielfach unter der dritten 
Zellschicht in den Zellwänden und Interzellularen starke kutinisierte 
Verdickungen auf. Auch an der Achse der beerentragenden Sprosse 
kommt es zu ähnlichen Veränderungen der Spaltöffnungen. 


3. Struktur der kutinisierten Wände. 

In den kutinisierten Wänden der untersuchten Beerenepidermen 
sind nach Anwendung der bekannten Färbe-, Quellungs- und Entkutini- 
sierungsreagenzien, mitunter auch schon ohne diese, Strukturen sichtbar, 
auf die kurz eingegangen werden muß. Es ist sowohl Schichtung als 
Querstruktur zu erkennen. ANDERSON (1928, S. 508) unterscheidet 
bei Clivia nobilis und Artz (1936, S. 248) bei Hartlaubgewächsen und 
Mangrovepflanzen in der Kutikularschicht nach Chlorzinkjodbehandlung 
eine äußere, hellgelb gefärbte und eine fast gleich dicke innere meist 
dunkelbraun gefärbte Schicht. Auch für die untersuchten Beeren- 
epidermen (Convallaria, Smilacina, Asparagus) konnte diese Schichtung 
nachgewiesen werden. Die innere, dunkel gefärbte Schicht ist immer 
wesentlich stärker entwickelt als die äußere. Die Kutikularkeile und die 
beschriebenen Zystolithen verhalten sich wie die innere Schicht. Deut- 
lieher und schärfer abgegrenzt sind die Schichten nach Behandlung 
mit Chromsäure 20%. Es handelt sich wohl um dieselben Schichten, 
die ich für Gasteria nachweisen konnte (Fritz, 1935, Abb. 2). Werden 
die Schichten entkutinisiert (kurzes Erhitzen in Kalilauge), so quellen 
sie stark auf, und es wird eine Lamellenstruktur sichtbar, in der 65 Einzel- 
lamellen, deren Breite an die Grenze des Auflösungsvermögens des 
Mikroskopes heranreicht, festgestellt werden konnten (Asparagus 
officinalis). Es wechseln reine Zelluloselamellen mit Lamellen, deren 
Kutin nicht verseift wurde, ab. Mit Rutheniumrot färben sich die zur 
äußeren Schicht gehörenden Lamellen intensiv. Nach innen fort- 
schreitend schwindet die Färbung, um nach der Zelluloseschicht zu, 
wenn auch wesentlich schwächer, nochmals aufzutreten. Die Zellulose- 
schicht zeigt keine Färbung. Auf dieses Färbungsphänomen werde 
ich später noch einmal zurückkommen. 

Die beschriebene Struktur läßt sich besonders gut bei den beiden 
Asparagus-Arten nachweisen. Bei A. Sprengeri ist die Lamellenstruktur 
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weniger gut sichtbar; dagegen tritt hier eine Struktur zutage (Kochen 
in konzentrierter Kalilauge), die der Kammzinkenstruktur von Gasteria 
(Fritz 1935, S. 731) ähnelt; sie ist nur wesentlich feiner. Die Kutikular- 
schicht quillt auf das Dreifache ihrer ursprünglichen Dicke. Die Struktur- 
einheiten (unter einem u breit) setzen sich in die Kutikularkeile und 
die Zystolithen, die ebenfalls in ihrer Längsrichtung gequollen sind, 
fort. Es handelt sich um zugespitzte Zinken, die im Epidermisflächen- 
bild gesehen als dicht gelagerte Punkte der Innenfläche der Kutikula 
ansitzen (Abb. 15). Die Strukturelemente sind stark kutinhaltig, durch 
entkutinisierte Zelluloseanteile voneinander getrennt und stehen auf den 
ebenfalls sichtbaren Lamellen senkrecht. Der Mittellamella der Keile 
sitzen sie wie die Radien eines Federkieles an. Die Zinken sind wahr- 
scheinlich auch in unbehandelten Schnitten vorhanden, sie entziehen 
sich aber durch ihre Feinheit und durch den Kutingehalt der zwischen 
ihnen liegenden Zellulosepartien der Wahrnehmung. Bei der Verseifung 
verlieren sie ihr Kutin nicht so rasch wie die zwischen ihnen liegenden 
Partien. Der lösenden Wirkung von SCHWEIZERs Reagenz widerstehen sie, 
die dazwischen liegenden Zelluloseanteile werden gelöst. Nach der Spitze 
zu, wo ihr Kutingehalt wesentlich geringer ist, werden sie wie diese gelöst. 

Mit Rutheniumrot färben sich die kutinreichen Elemente stärker 
als die dazwischen liegenden. Außerdem wechseln Gruppen von Zinken 
mit intensiver Färbung mit schwächer gefärbten Gruppen ab. Die Kuti- 
kularkeile und die Zystolithen, die wie die Kutikula der entkutinisierenden 
Wirkung der Kalilauge lange Stand halten, färben sich ebenfalls stark. 
Die gefärbten Partien erscheinen im polarisierten Licht im Gegensatz 
zu den dazwischen liegenden Teilen isotrop. Da durch die Laugen- 
behandlung Pektinstoffe zerstört werden, ist kaum anzunehmen, daß 
durch die eingetretene Rutheniumrotfärbung Stellen von hohem Pektin- 
gehalt herausgefärbt wurden. Vielleicht handelt es sich um Abbau- 
produkte des Pektins, die sich mit den verschiedensten Pektinreagenzien 
(Rutheniumrot, Methylenblau, Safranin, Fuchsin S, Naphtholblau) 
nachweisen lassen und so die ursprüngliche Pektinverteilung in der 
Kutikularschicht wiedergeben. Die Vermutung, daß die noch kutin- 
haltigen Partien nach der Laugenbehandlung die angewandten Farbstoffe 
leicht aufnehmen und so eine Pektinfärbung vortäuschen, wurde durch 
die Tatsache widerlegt, daß Farbstoffe, die Pektin nicht färben, ohne 
Färbewirkung blieben. ' 

Auch bei den oben beschriebenen Querwandverdickungen treten 
Strukturen auf, die hier erwähnt werden mögen. Dem inneren Teil 
der Verdickungen und auch den aufgelagerten, intramembranösen 
Wülsten sind Schichtung und Querstruktur eigen (Abb. 3); nur daß 
im inneren Teil der Querstruktur und im. äußeren die Schichtung mehr 
in Erscheinung tritt. 

Wie bei Gasteria Armstrongii (Fritz 1935, Abb. 5) treten auch bei 
Convallaria an Stellen starker Außenwandverdickung (Pol der Beere) 
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grobe Kammzinkenstrukturen auf. Sie bilden sich nur an der AuBen- 
wand. Die Kutikularkeile sind nicht mit solchen besetzt. 


SehluBbetrachtung. 

Die EpidermisauBenwand ist am Perikarp der Liliaceen (Asparagus 
Sprengeri, A. officinalis, Convallaria majalis, Smilacina stellata, Poly- 
gonatum officinale) stark kutinisiert und zeigt mancherlei Uberein- 
stimmung mit der vieler xerophiler Pflanzen. 

Bei Convallaria geht die Kutinisierung derart vor sich, daß zuerst 
längs der Mittellamelle in die Zellulosemembran Kutinplättchen ein- 
gelagert werden, die später durch neue Kutineinlagerung in die Zwischen- 
räume miteinander verschmelzen. 

Diese bisher anscheinend unbekannt gebliebene Struktur ist, wie 
ich hier hinzufügen darf, offenbar nicht auf die Perikarpepidermen 
beschränkt, sondern bei ihnen nur besonders auffällig entwickelt. Ich 
fand sie wieder in den vegetativen Teilen von Convallaria, deren junge 
Schößlinge ich auf Achsen- und Blattschnitten untersuchte. Dieselbe 
Struktur wird sich sicherlich auch bei anderen monokotylen Pilanzen 
wiederfinden lassen. 

Überraschend darf ich diese Befunde deswegen nennen, weil aus ihnen 
hervorgeht, daß die Kutinablagerung in der Außenwand der Epidermis 
rhythmisch vor sich geht — in dem Sinne, daß in einer zur Oberfläche 
parallelen oder mit ihr äquidistant verlaufenden Fläche die Kutinisierung 
nicht gleichmäßig erfolgt, sondern periodische Strukturen in das Flächen- 
bild einträgt. Die ersten Phasen der Kutinisierung lassen also einen 
rhythmischen Wechsel von kutinreichen und kutinarmen Zonen über 
den antiklinen Wänden der Epidermis erscheinen. Diese Rhythmik 
bleibt freilich nicht dauernd erhalten; wir sehen vielmehr nach und 
nach auch die zwischen den kutinisierten Platten liegenden Räume 
einer Kutinisierung anheimfallen. Wenn wir im Flächenbild kutinreiche 
und kutinarme oder kutinfreie Anteile regelmäßig miteinander wechseln 
sehen, so liegt es nahe, ähnlich wie für die Vorgänge der rhythmischen 
Krystallisation auch für die Kutinablagerung eine irgendwie geartete 
Keimwirkung heranzuziehen; es wechseln miteinander kutinreiche und 
kutinfreie Strecken, was den hier beschriebenen Rhythmus mit den von 
LiEsEGANG beschriebenen Fällungsrhythmen vergleichbar macht. 

Schauplatz dieses in frühen Stadien sich abspielenden rhythmischen 
Geschehens sind wie gesagt die Fugen der Epidermiszellen, und hier 
erfolgt die Bildung der parallel gestellten Kutinplättchen längs der 
Mittellamelle. Rätselhaft bleibt, warum so oft die Mittellamelle selbst 
zunächst kutinfrei bleibt, so daß jedes Kutinplättchen an ihr unterbrochen 
erscheint — und in vielen anderen Fällen gerade die Mittellamelle 
selbst mit der Kutinisierung vorauseilt. 

Rhythmisch ist der Vorgang der Kutinisierung auch in anderem 
Sinne als dem eben besprochenen: auch auf dem Querschnittsbild 
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wechseln kutinreiche und kutinarme Schichten miteinander. Unser 
Objekt ist insofern zur Untersuchung dieser bereits bekannten Rhythmik 
besonders geeignet, als in ihm eine besonders hohe Zahl von kutinarmen 
und kutinreichen Schichten abgezählt werden kann. Wir haben das 
Zustandekommen auch dieses rhythmischen Wechsels uns mit der An- 
nahme zu erklären versucht, das in der Membran zunächst pektinreiche 
und pektinarme Schichten miteinander wechseln (vgl. Frey 1936, S. 287) 
und die pektinreichen später Kutin in sich aufnehmen. 

Nicht immer sind die im Querschnitt sichtbaren und äquidistant zur 
Zellenoberfläche streichenden durch ihren Kutingehalt unterschiedenen 
Lamellen zart wie bei Asparagus Sprengeri; in manchen Fällen und 
besonders in den durch abnorme Häufung der Zellwandsubstanz zustande 
kommenden Membranklöppeln oder Membranlinsen, die ich mit Zysto- 
lithen verglichen habe, können die kutinisierten Schichten ansehnlich 
breit werden, so daß die kutinreichen Zystolithen einen grob rhythmischen 
Bau bekommen. 

Die hier erwähnten Membranbildungen sind Stätten besonders 
reicher Kutinablagerung. Die Untersuchung der Liliaceenperikarp- 
epidermen machte mit einigen weiteren Fällen bevorzugter Kutin- 
ablagerung bekannt (Schließzellen, Nachbarschaft von Wundstellen 
und abgestorbener Zellen, Epidermisverletzungen und unvollkommen 
verschlossene Verwachsungsnähte der Karpelle). 

Schließlich macht die Untersuchung der Perikarpepidermen noch 
mit einer dritten Art rhythmischer Kutinverteilung bekannt. Es läßt 
sich in der Epidermisaußenwand von Asparagus Sprengeri nach Kochen 
in Kalilauge eine Querstruktur sichtbar machen, in der kutinhaltige, 
schmale (unter 1 u breite) dicht gestellte ,,Zinken‘‘ zu erkennen sind. 
Die Zinken stehen auf der oben beschriebenen Schichtung senkrecht. 


Die Beschäftigung am botanischen Institut zu Gießen, an dem meine 
Untersuchungen ausgeführt worden sind, wurde mir durch eine Anstellung 
mit den Mitteln der Deutschen Forschungsgemeinschaft ermöglicht. 
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UBER NEBENBLATTBILDUNGEN BEI DICENTRA 
SPECTABILIS LEM. 


Von 
Otro EGGERS. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. März 1937.) 


1. Der Anlaß zur Untersuchung. 


In einer kurzen Besprechung im 118. Notizblatt des Botanischen 
Gartens und Museums zu Berlin-Dahlem befaßt sich G. M. ScHULzE 
mit der Frage der Nebenblattbildungen bei Dicentra spectabilis Lem. 
Er geht aus von der Erwähnung FEppes in der neuen Bearbeitung 
der ,,Papaveraceae“ in ENGLERs ,,Natiirlichen Pflanzenfamilien“ (1936, 
S. 10), daß sich bei D. spectabilis die Scheiden der Stengelblätter in 
„paarweise, freie Stipulargebilde“ verlängern. Zu dieser Deutung der 
Scheidenzipfel sagt SCHULZE, daß bei den Papaveraceen sonst keine 
Nebenblattbildungen bekannt seien, und daß somit D. spectabilis, 
wenn diese Ansicht richtig sei, die einzige Ausnahme innerhalb ihrer 
Familie darstellen würde. Dadurch wird er zu der Untersuchung ver- 
anlaßt, ob die kleinen zipfeligen ,,Stipulargebilde“ nicht doch „anderer 
morphologischer Herkunft‘ seien, und kommt nach einem Vergleich 
der Laubblätter der D. spectabilis mit denen anderer nahverwandter 
Arten zu dem Schluß, daß sie verkümmerte Fiederblättchen darstellten. 

Diese verschiedenartigen Deutungen der Scheidenzipfel veranlaßten 
mich zu weiteren Untersuchungen; denn sowohl das Auftreten von 
Stipulargebilden als auch von Fiederblättern an den Scheidenflügeln 
erschien mir unwahrscheinlich, da derartige breitflügelige Blattscheiden, 
wie sie bei D. spectabilis vorkommen; im allgemeinen als Nebenblatt- 
bildungen angesehen werden müssen. Allerdings gibt FEDDE (a. a. O.) — 
trotz der bei Dicentra festgestellten ,,Stipulargebilde“ — an, daß den 
Papaveraceen Nebenblattbildungen völlig fehlen. Über den morpho- 
logischen Wert der Scheide äußert er sich aber nicht, sodaß über 
deren Natur keine Klarheit besteht. Daher hielt ich es für zweckmäßig, 
zunächst einmal dieser Frage nachzugehen, und ich hoffte, zugleich 
auch einen Weg zur Deutung der Scheidenzipfel zu finden. 


2. Der morphologische Wert der Blatischeide bei D. spectabilis. 
a) Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen. 
Am sichersten, schien mir, müßte die Untersuchung der Entwicklungs- 
geschichte die wahre Natur der Scheide ergeben. Mir standen hierzu 
junge Triebe der D. spectabilis und der Corydalis bulbosa DC. zur 
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Verfiigung, die ich Mitte Februar 1937 aus Freilandbeeten aushob. Die 
Triebe der Dicentra muBte ich, da ich sie nicht sofort verarbeiten konnte, 


Abb. 1. 
Entstehung der 
Scheidenflügel an 
einer jungen Blatt- 
anlagevon D. spec- 
tabilis. (Vergr. 
etwa 220 fach.) 


48 Stunden in 50%igem Alkohol aufbewahren. Frisches 
Material der C. sempervirens PERS., deren ausgewach- 
sene Laubblätter von SCHULZE zu vergleichenden Be- 
trachtungen herangezogen wurden, konnte ich nicht 
erhalten. Nach der Ähnlichkeit zwischen dem Blatt- 
grund bei dieser Art und dem bei C. bulbosa ist aber 
nicht anzunehmen, daß die Entwicklung der Laub- 
blätter beider Arten in den für diese Untersuchung 
wichtigen Punkten einen verschiedenen Verlauf nähme. 

Die Entwicklung der gefiederten Laubblätter und 
besonders ihrer Scheiden ist bei D. spectabilis folgende: 
Die halbkugelige erste Blattanlage wächst zu einem 
kleinen, ziemlich massigen Säulchen aus, an dem 


sich bald an beiden Seiten die Anfänge der Scheidenbildung als schwache 
Längswülste zeigen, die sich rasch vergrößern (Abb. 1). Erst wesentlich 





Abb. 2. 
Junger vegetativer 
Trieb von D. spec- 
tabilis. Unten die 

angeschnittene 

Hauptachse mit 
dem Ansatz des 
entfernten schup- 
penförmigen Trag- 
blattes. Weitere 
Erläuterungen im 
Text. (Vergr. etwa 

14fach.) 





später entstehen dann aus der Kuppe des Säulchens 
die Fiedern des Blattes, an denen sehr bald die Fiedern 
2. Grades auftreten. 

An dem ersten Paar der gegenständigen Blätter 
wird die Entwicklung der Scheiden sehr stark gefördert, 
und bald schließen sie die jüngeren Anlagen völlig ein, 
wobei die Scheidenflügel des einen Partners die des 
anderen decken. Diese deckenden Flügel tragen als 
äußere den Hauptteil der Schutzaufgabe der Scheide 
und sind daher zum Schutz gegen Kältewirkung durch 
Anthozyan grau-rot verfärbt (vgl. GLück 1919, S. 24). 
Schon bei dem Partner des deckenden Blattes treten 
absolut und im Verhältnis zum Fiederteil kleinere 
Scheidenflügel auf (Abb.2; bei x der obere Ansatz 
der Scheide des gedeckten Blattes). Bei jedem folgen- 
den Paar verschiebt sich dieses Verhältnis weiter zu 
Ungunsten des Scheidenteiles, und auch im ausgewach- 
senen Zustande sind die Scheiden an den oberen Blättern 
des Sprosses kürzer als an den unteren. Die parallelen 
Leitbündel der Scheidenflügel sind schon an der jungen 
Knospe gut zu erkennen. 

Die Scheidenzipfel werden sehr spät als winzige 
Knötchen sichtbar. Bei der Scheide der ersten Blätter 
am Trieb erscheinen sie erst, wenn die Flügel bereits 


Zentimeterlänge erreicht haben und die Fiederblätter schon lange ihre 
Unterteilung in Fiedern höherer Grade zeigen. Bei der Corydalis-Art 


werden an den jungen Blattanlagen sogleich die Fiedern ausgebildet, 
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ohne daß auf frühen Entwicklungsstufen scheiden- oder polsterartige 
Bildungen zu erkennen sind. 


b) Vergleichend-morphologische Betrachtungen. 

Die hier aufgezeigten entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen haben 
eine Reihe von Ähnlichkeiten mit den für die Entwicklung der Stipular- 
gebilde typischen Merkmalen. So berichtet Grück (1919, S. 19), wie 
schon lange vor ihm auch Biscnorr mitteilte (1820, S. 38; 1833, S. 226), 
daß die Nebenblattbildungen in ihrer Entwicklung der des eigentlichen 
Blattes weit vorauseilen können. EıcHLEr (1861, S. 24) bezeichnet ihre 
Ausgliederung an dem ungegliederten jungen Blattgrund als ‚das 
wesentlichste Moment zu ihrer Charakterisierung“. Weitere überein- 
stimmende Merkmale sind der parallele Verlauf der Leitbündel und die 
Verfärbung der Scheidenflügel durch Anthozyan (Grück 1919, S. 24). 

Obgleich schon diese ontogenetischen Befunde die Nebenblattnatur 
der Scheide an den Laubblättern der Dicentra sehr wahrscheinlich 
machen, müssen wir, bevor wir sie als Stipulargebilde ansprechen, einen 
Überblick über das Vorkommen weiterer Nebenblattbildungen innerhalb 
des Verwandtschaftskreises gewinnen, denn ein ganz isoliertes Vorkommen 
müßte stets den Verdacht einer falschen Deutung erregen. SCHULZE 
nimmt zum Ausgangspunkt für seine Betrachtungen, daß D. spectabilis 
mit Nebenblattbildungen bei den Papaveraceen allein dasteht. Bei 
anderen Familien aus der Reihe der Rhoeadalen sucht er nicht nach 
entsprechenden Bildungen und verzichtet so auf eins der wichtigsten 
Hilfsmittel in der vergleichenden Morphologie. Die in der Systematik 
aufgestellten Familien sind im allgemeinen keine so einheitlichen und 
abgeschlossenen Verwandtschaftskreise, daß nicht der Vergleich mit 
benachbarten Familien noch Aufschlüsse über bestimmte Strukturen 
geben könnte. Ich erinnere an die Blüte der Orchideen, deren Aufbau 
erst dadurch verständlich wurde, daß man die Beziehungen zu den 
Liliaceen und Iridaceen fand (vgl. R. Brown 1827, S. 309; LinDLEY 
1853, S. 170). 

So müssen auch wir, um zu einer richtigen Beurteilung des Sach- 
verhaltes zu kommen, die anderen Familien aus der Reihe der Rhoeadalen 
in die Betrachtung einbeziehen, und dabei stellen wir fest, daß Neben- 
blattbildungen innerhalb dieses Verwandtschaftskreises gar nicht selten 
sind. Bei einigen Resedaceen (HELLWIG 1891, S. 237; so bei R. alba L. 
und R. luteola L.) sowie bei Capparis- und Cleome-Arten (DE CANDOLLE 
1824, S. 237) stehen sie hakenförmig zu beiden Seiten des Blattgrundes, 
bei anderen Resedaceen (R. odorata L. nach LuBBock 1892, S. 187) 
und bei vielen Cruciferen finden wir sie als kleine drüsige Gebilde eben- 
falls (Krause 1846, S. 146 und 142)!. 


1 Die von LOTHELIER (1893) geäußerte Ansicht, daß es sich bei den Haken 
der Capparis- und Cleome-Arten nicht um Nebenblattbildungen handle, da sie 
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Auch in der entfernteren Verwandtschaft, bei den Berberidaceen 
aus der im System vorangehenden Reihe der Ranales, sind Neben- 
blätter gefunden worden. Schon EnDLicHEr (1836, S. 851) ordnet dieser 
Familie in seinem ,,Genera plantarum“ paarige, sehr kleine und hin- 
fällige Nebenblätter zu. Weiter kommen bei Leontice Leontopetalum L.., 
wie ich dem Werk von GLÜCK (1919, S. 203) entnehme, Scheiden vor, 
die nach einer Abbildung bei HoLMB0E (1914, S. 224) denen der D. specta- 
bilis sehr ähnlich sind, aber keine Zipfel ausbilden. Auch bei der Mahonie, 
Berberis Aquifolium Pursx, wird der Blattgrund von einer schmalen 
häutigen Stipularscheide (Benennung nach GLÜCK à. a. QO.) eingefaBt, 
die in zwei etwa 3 mm lange lanzettliche Zähnchen ausläuft. 

Bei fast allen wichtigen Familien der Rhoeadalen und bei den etwas 
ferner stehenden Berberidaceen sind also Nebenblattbildungen in den 
verschiedensten Formen weitverbreitet. Ob sie nicht auch den Papa- 
veraceen zukommen, soll Gegenstand einer eingehenden Untersuchung 
werden. Die von FEDDE (a.a.O.) erwähnten und gerade bei den 
Fumarioideen nicht selten zu beobachtenden ,,scheidenartigen Verbrei- 
terungen am unteren Ende des Blattstieles‘‘ lassen diese Möglichkeit 
immerhin offen. Einwandfrei ohne Nebenblattbildungen sind daher 
(vgl. ENGLER und G1zG 1924, S. 218) nur drei Familien der Rhoeadalen, 
nämlich die zusammen sechs Arten umfassenden Tovariaceen, Moringa- 
ceen und Bretschneideraceen. 


c) Deutung der Blattscheide der D. spectabilis. 

Aus den vergleichend-morphologischen Betrachtungen ergibt sich 
also, daß D. spectabilis mit Nebenblattbildungen innerhalb ihres Ver- 
wandtschaftskreises nicht so allein dastehen würde, daß wir darin eine 
morphologische Besonderheit zu sehen hätten. Deshalb glaube ich im 
Recht zu sein, wenn ich die oben erwähnten entwicklungsgeschicht- 
lichen Befunde so deute, daß auch die Scheide der D. spectabilis den 
morphologischen Wert von Nebenblättern hat. Dazu ist zu bemerken, 
daß ScHurzes Homologisierung der Dicentra-Scheide mit den Blatt- 
polstern der Corydalis nicht aufrechterhalten werden kann, da die letzten 
zu spät angelegt werden, als daß ihnen noch der Charakter von Neben- 
blättern beigelegt werden könnte. 


3. Der morphologische Wert der Scheidenzipfel der D. spectabilis. 
Mit der Klärung der Natur der Scheide der Dicentra ist auch der 
Weg zur Deutung der Scheidenzipfel gegeben. Wie erwähnt, sieht 


kein Leitgewebe enthielten. halte ich für irrig. Bei manchen Corydalis-Arten 
werden sogar die Kelchblätter nicht von Leitgewebe durchzogen (vgl. ARBER 
1931, S.326; Easers 1935, S.35). Außerdem kann der Leitbündelverlauf nur 
in seltenen Fällen und mit größter Zurückhaltung zu morphologischen Schlüssen 
herangezogen werden, wie ich in der angegebenen Arbeit (Eaczrs 1935, S. 37 ff.) 
ausgeführt habe. 
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SCHULZE in ihnen rudimentäre Fiederblättchen, weil er an den Blättern 
der D. chrysantha War. ähnliche fadenförmige Gebilde fand, deren 
Natur als Blattfiedern durch mannigfache Übergänge eindeutig belegt 
war. Ich fand diese Bildungen an Herbarmaterial der betreffenden 
Art ebenfalls. Äußerlich besteht zwar eine gewisse Ähnlichkeit zwischen 
diesen von SCHULZE homologisierten Bildungen; aber durch ihre stets 
wechselnde Anzahl und Stellung weichen doch die zum Vergleich 
herangezogenen Fiederblättchen von den nur streng gepaart auf- 
tretenden Scheidenzipfeln der D. spectabilis so stark ab, daß schon 
durch diese Feststellung die Wahrscheinlichkeit für SchuLzes Deutung 
nur gering ist. 

Die oben beschriebenen entwicklungsgeschichtlichen Befunde wider- 
legen seine Ansicht aber unmittelbar. Als rudimentäre Fiederblättchen 
müßten die Scheidenzipfel mit den normalen Blattfiedern zu gleicher 
Zeit angelegt und ausgebildet werden. So entstehen nach PAYER (1857, 
S. 612) die episepalen Staminodien vieler Primulaceenblüten völlig 
normal zwischen der Anlage der äußeren fruchtbaren Staubblätter und 
der des Fruchtknotens. Auch in ,,apetalen“ Blüten einzelner Lepidium- 
Arten fand ich die Anlage der Blumenblätter räumlich und zeitlich 
stets dort, wo es die Stellung des Kronblattkreises in der Kreuzblüte 
verlangt. Ihr Charakter als Rudiment äußert sich erst in einer späteren 
Entwicklungshemmung (vgl. TroLL 1936, S. 32f). 

Bei den untersuchten Knospen der Dicentra war jedoch, bevor sich 
die Anlagen der Scheidenzipfel zeigten, stets die Entwicklung der Fieder- 
blättchen zu weit fortgeschritten, als daß noch die Ausgliederung homo- 
loger Organe zu erwarten stand. Deshalb kann ich die Zipfel nur als 
sekundäre Ausgestaltungen des Scheidenrandes ansprechen, gegen den 
sie auch niemals in irgendeiner Form abgesetzt sind. Zugleich ist diese 
Deutung die einzige Möglichkeit, ihr Vorkommen an der als Nebenblatt- 
bildung erkannten Scheide zu erklären; denn Organe, denen irgendwelche 
Solbständigkeit im Gesamtbauplan des Blattes zukommen, können 
normalerweise an den Nebenblättern nicht entstehen. 

Aus dem letzten Grunde kann ich auch der von FEDDE vertretenen 
Ansicht, nach der die Scheidenzipfel selbständige Nebenblattbildungen 
darstellen sollen, nicht beistimmen. Sie bedarf nach dem Vorangegangenen 
keiner besonderen Widerlegung. Da sie aber geschichtlich bemerkens- 
wert ist, gehe ich noch kurz auf sie ein. Als Quelle benutzt FEDDE 
offenbar eine Arbeit von IRMISCH (1862). In dieser schreibt IRMISCH 
(1862, S. 92), er kenne keinen Grund, auf den gestützt man die ,,frei 
hervortretende Spitze“ am scheidenförmig erweiterten Blattgrund 
der Capnorchis spectabilis (D. spectabilis) „von den Nebenblättern, 
z. B. mancher Rosaceen“, unterscheiden könne. Am gleichen Orte 
(Fußnote) weist er hin auf „ähnliche Ansätze an den Scheiden der 
Corydalis capnoides“ (C intea L.) und auf die „in spitze Ecken (stipulae)“ 


Planta Bd. 26. 47 
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auslaufenden Scheiden der Capnorchis Cucullaria (Dicentra Cucullaria 
BERNH.) (1862, S. 63). 

Besonders aus den letzten beiden Hinweisen — die ich übrigens 
bis jetzt nicht durch entsprechende Befunde an untersuchtem Herbar- 
material bestätigen kann — geht hervor, daß IrmıscH nur die Zipfel, 
nicht aber die Scheide selbst, als Nebenblattbildungen aufgefaßt wissen 
wollte. Diese Ansicht, die FEDDE in sein Werk übernommen hat, ent- 
spricht völlig den derzeitigen Anschauungen. Auch WyoLer (1844, 
S. 626f) hielt die Blattscheide nicht für ein selbständiges Gebilde, sondern 
bezeichnete das gesamte Unterblatt — also den Blattgrund mit den 
Nebenblättern (TROLL 1935, S. 80) — als Scheide, die „durch eine oft 
bis zum völligen Schließen fortschreitende Involution‘‘ den Charakter 
eines Blattstieles erhalten könnte, der daher auch oft oberwärts rinnig 
erscheine. Erst EICHLER stellte in seiner Dissertation (1861) die Neben- 
blattnatur der Blattscheiden bei einigen Familien fest. De aber zu jener 
Zeit, wie Domix (1911) schreibt, „überraschend wenig‘ zu dieser Frage 
gearbeitet wurde, fanden seine Äußerungen nur geringe Beachtung. 
Noch 1890 bezeichnete Pax (1890, S. 100) die Scheide einfach als eine 
Erweiterung des Blattstieles und aus seiner vorsichtigen und zurück- 
haltenden Formulierung des Begriffes: stipulae adnatae geht hervor, 
daß er sich über den morphologischen Wert der Blattscheide nicht äußern 
wollte, wohl weil zu jener Zeit noch keine völlige Klarheit in dieser Frage 
bestand. Erst Domix (1911, S. 5) machte es nach eingehenden vergleichen- 
den Untersuchungen an Pflanzen aus einer großen Anzahl von Familien 
wahrscheinlich, daß die scheidigen Flügel des Blattgrundes sehr häufig 
den morphologischen Wert von Nebenblättern hätten. Diese Ansicht 
wurde von GLück (1919) auch durch entwicklungsgeschichtliche Beob- 
achtungen belegt und gefestigt und ist später nicht mehr angegriffen 
oder gar widerlegt worden, sodaß sie als die heute geltende anzusehen 
ist. Allerdings müssen die Verhältnisse durch eingehende Untersuchungen 
von Fall zu Fall geklärt werden, denn gerade bei den Scheiden sind 
Nebenblattgebilde nicht immer leicht von ‚Pseudostipularbildungen“ 
zu unterscheiden (SCHILLER 1903, S. 794), die durch Umbildung von 
Teilen des Oberblattes (Stiel und Spreite nach TROLL à. a. 0.) ent- 
stehen können. 





4. Zusammenfassung. 
Es wird festgestellt, daß die Scheide an den Laubblättern der 
Dicentra spectabilis eine Nebenblattbildung ist. Entgegen der in der 
neuen Bearbeitung der ,,Papaveraceae“ in ENGLERs ,,Natürlichen 
Pflanzenfamilien“ von FEDDE geäußerten Ansicht, fehlen solche Bil- 
dungen bei den Papaveraceen also nicht völlig. 
SCHULZEs Ansicht, die Zipfel der Scheidenflügel der D. spectabilis 
wären verkiimmerte Fiederblattchen, wird abgelehnt und widerlegt. 
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Sie stellen keine besonderen Organe dar, sondern sind lediglich sekundäre 
Ausgestaltungen der Flügelränder der Scheiden. Der geschichtliche 
Werdegang unserer heutigen Auffassung über den morphologischen Wert 
der Blattscheiden wird kurz dargelegt 1. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Heidelberg.) 
ZUR KENNTNIS DES PROTOCHLOROPHYLLS. 


Von 
A. SEYBOLD. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. März 1937.) 


Unsere Untersuchungen über den Zusammenhang der Blattpigment- 
ausbildung in Abhängigkeit vom Lichtfeld (SeysoLp und Eee 1937; 
EsLe 1937) dehnten wir auch auf die in den Fruchtblättern heranreifenden 
Samenanlagen aus. Dabei unterwarfen wir u. a. das aus dem Samen- 
häutchen von Kürbisarten extrahierte Protochlorophyll der chromato- 
graphischen Adsorptionsanalyse. Über diesen Befund sei hier kurz 
berichtet. 

Noack und Mitarbeiter (1929, 1930, 1931) haben eine Reihe von 
chemischen und physiologischen Zusammenhängen zwischen dem Chloro- 
phyll und seinen Vorstufen, vor allem dem Protochlorophyll, aufge- 
funden und die Vorstellung entwickelt, daß die letzte Stufe der Chloro- 
phylibildung in der Pflanze einen Oxydationsvorgang am Protochloro- 
phyll darstellt. ‚Jedoch geht dieser Vorgang in zwei Richtungen gemäß 
der Bildung von Chlorophyll a und b, da nichts dafür spricht, daß schon 
das Protochlorophyll in zwei entsprechenden Modifikationen ausgebildet 
wird“ (Noack und Kissiine 1929, S. 42). „Weder spektroskopisch noch 
auf anderem Wege konnte ein Anhaltspunkt dafür gewonnen werden, 
daß sich der Farbstoff (Protochlorophyll, der Verfasser) nach Art des 
Chlorophylls aus zwei Komponenten, entsprechend Chlorophyil a und b, 
zusammensetzt‘ (Noack und KissziNG 1929, S. 16). Die Einheitlichkeit 
des Protochlorophylis, dessen relative Extinktionskoeffizienten von 
RuporrH (1934) mitgeteilt wurden, konnte als gesichert gelten; nur 
LUBIMENKO und GORTIKOWA (1934) sprachen die Vermutung aus, daß 
zwei optisch verschiedene Formen von Protochlorophyll vorhanden sind, 
da sie bei einer fraktionierten Extraktion der Kürbissamenhäute zwei 
Fraktionen erhielten, deren Absorptionsspektren nicht ganz identisch 
waren (s. Abb. 2, S. 716, untere Spektren LG « und f). Die genannten 
Forscher sind wohl ihrer Sache nicht ganz sicher gewesen, weshalb sie 
eine besondere Untersuchung dieser Frage für notwendig erachteten. Was 
LuBIMENKO und GoRTIKOWA irrtümlich für zwei spektroskopisch ver- 
schiedene Protochlorophylikomponenten hielten, wird uns nachher be- 
schäftigen (s. S. 717). 

Die chromatographische Methode von Tswerr, die wir in unserem 
Institut für besondere Zwecke ausbauten (SPOHN 1935), ermöglicht eine 
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Trennung des aus ,,alten“, ausgereiften Kürbissamen gewonnenen ,,Roh- 
protochlorophylis“ in 4 Komponenten. Eine Kürbisart, die schalenlose 
Samen lieferte, diente als geeignetes Ausgangsmaterial. Mittels eines 
Messers lieBen sich die griinen, inneren Samenhautchen abschaben. Ihre 
Extraktion erfolgte in einem Gemisch Benzin-Methanol. Durch Zusatz 
von Wasser ist das gesamte Rohprotochlorophyll in Benzin übergeführt 
worden. Die Adsorption der benzinischen Lösung, welche im Stickstoff- 
strom stark eingeengt wurde, erfolgte in Röhren mit Puderzucker. 

Wie bei der Adsorption von Rohchlorophyll aus Laubblättern haftet 
am oberen Ende der Zuckersäule das Protochlorophyll, während ein 
gelbes Pigment an Zucker nicht adsorbiert wird. Durch Nachwaschen 
mit Benzin läßt sich diese Komponente, die sicher ein Karotinoid dar- 
stellt, quantitativ entfernen. Ehe mit Benzol bzw. Benzol-Benzin- 
gemischen an die Entwicklung des Chromatogramms herangegangen 
wurde, erfolgte ein gründliches Auswaschen der Zuckersäule mit Petrol- 
äther, um die das Chromatogramm störenden Fette nach Möglichkeit 
zu beseitigen. Nachdem die Waschung etwa 10mal erfolgt war, begann die 
Entwicklung des Chromatogramms mit Benzol bezw. Benzol-Benzin- 
gemischen. Eine deutliche Zonierung des gefärbten Zuckers mit gelb- 
grüner (oben) und blaugrüner Tönung (weiter unterhalb), wie sie regel- 
mäßig bei der Adsorption des Rohchlorophylls eintritt, ist nach einiger 
Zeit deutlich zu erkennen, besonders nachdem durch die Benzolzugaben 
die Wanderung einer weiteren gelben Farbstoffkomponente, die bislang 
noch in dem Rohprotochlorophyll stak, beschleunigt wurde. Das gleiche 
Verhalten zeigt im Chromatogramm das Xanthophyll der Rohchlorophyll- 
lösungen. Durch wiederholtes Waschen mit Benzin-Benzol läßt sich 
aus dem Chromatogramm das „Xanthophyll‘ des Protochlorophylls ent- 
fernen, das sich bei der Saugung in der Saugflasche nach einiger Zeit 
quantitativ ansammelt. In der Röhre haben sich mittlerweile die beiden 
grünen Komponenten des Rohprotochlorophylls voneinander getrennt. 
Die gesonderte Eluierung (Methanol-Äther) der mit dem Spatel ab- 
getrennten Zuckersäule liefert zwei grüne Farbstoffe, die in Äther 
(Methanol mit Wasser ausgewaschen) eine ebenso verschiedene Farbe 
haben wie die Chlorophylle a und b. Die in der oberen Hälfte der Zucker- 
säule adsorbierte Komponente ist subjektiv geurteilt gelbgrün, die in 
der unteren blaugrün. 

Das Chromatogramm gibt uns einiges Recht, das gelbgrüne Pigment 
als Protochlorophyll b, das blaugrüne als Protochlorophyll a zu be- 
zeichnen. Wenn die Auffassung von Noack und Mitarbeitern zu Recht 
besteht, daß das Protochlorophyll eine Vorstufe des Chlorophylls ist, 
so können wir die Kenntnisse dieses Zusammenhanges durch den Nach- 
weis von zwei Modifikationen des Protochlorophylls erweitern. 

Die spektroskopische Prüfung der ätherischen Lösungen von Proto- 
chlorophyll a und b zeigt nun, daß der subjektiven Farbempfindung der 











714 A. Seybold: 


beiden Protochlorophylimodifikationen charakteristische Absorptions- 
verhältnisse zugrunde liegen. In Abb. 1 sind die Absorptionsspektren 
unserer Protochlorophylle a und b bei verschiedener Konzentration 
eingezeichnet. Da mir bis jetzt die Kristallisation der Protochlorophylle 
nicht gelang, können zu den Absorptionsspektren keine quantitativen 
Unterlagen gegeben werden. Die Lage, Breite und Intensität der Bänder 
ist aus der Abb. 1 und 
Tabelle 1 ersichtlich. Bei 
der Beurteilung der Bänder- 
intensität ist dieEndabsorp- 
tion unberücksichtigt ge- 
blieben. 

Die beiden Protochloro- 
phylikomponenten unter- 
scheiden sich somit in der 
Lage und Intensität der 
Bänder deutlich. Verglei- 
chen wir die Absorptions- 
spektren der Protochloro- 
phylle mit denen der 
Chlorophylikomponenten a 
und b (z. B. WILLSTÄTTER 
und SrtorL 1913, 1918), so 
ist folgendes festzustellen: 
1. Genau so wie das Chloro- 
phyll b das II. Band am 
stärksten ausbildet (im 
Gegensatz zu Chlorophyll a, 
a a à bei dem das I. Band das 
Abb. 1. Absorptionsspektren von Protochlorophylla Stärkste ist!), so ist auch 
und b verschiedener Konzentrationen in Äthyläther. bei Protochlorophyll b das 
ro in a 4 — 4 LS stärksten, wäh- 

rend das I. Band wesentlich 
schwächer ist. 2. Die Endabsorption setzt bei Chlorophyll b bei längeren 
Wellen als bei Chlorophylla ein. Genau so verhalten sich die beiden 
Protochlorophylle. Daher ist der subjektive Eindruck (s. 0.) bei Proto- 
chlorophyll a blaustichig, bei b gelbstichig. 

Die Fluoreszenz von Protochlorophyll a ist deutlich stärker als die 
von b. Das Fluoreszenzspektrum liegt für beide Protochlorophyll- 
komponenten bei 655—620 uu, was mit den Angaben von Noack und 
KıssLine (1929) übereinstimmt. 

In dem Absorptionsspektrum von Chlorophyll b liegen bekanntlich 
die hauptsächlichen Bänder zwischen denen von Chlorophyll a, so daß 
in einem Gemisch beider Komponenten unter Umständen die Zugehörig- 
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Tabelle 1. 
Absorptionsbänder (Wellenlänge in wu) End- 
absorp- | Intensität der Bänder 
I II Ill IV Vv tion 
1/, & | 635—625 | 620—608 | 590—575 - 545—530| 460 
1/, a | 638—620 | 620—607 | 590—575| — 1545-530] 465 |I > III )II)V)IV 


a | 645—620 | 620—607 | 590—575 | 575—555 | 545—530] 471 
a | 650—620 | 620—605 | 592—572 | 572-555 | 545-530] 480 


b — 632—625 — 585—575 — 494 























b | 645—632 | 632—625 | 620—605 | 587—570 | 545—525| 500 


keit der Bänder zu dem einen oder anderen Chlorophyll leicht ,,ent- 
ziffert‘‘ werden kann. Bei den beiden Protochlorophyllen unterscheidet 
sich die Lage der Bander dagegen wenig, so daB in einem Gemisch beider 
Farbstoffe Protochlorophyll-a- bzw. -b- Bander schwer nebeneinander 
zu erkennen sind. Aus diesem Grunde konnten andere Forscher aus 
spektroskopischen Priifungen im Protochlorophyil die beiden Modi- 
fikationen nicht erkennen. 

Vergleichen wir nunmehr das von Noack und KissinG (1929) an- 
gegebene Absorptionsspektrum einer ätherischen Protochlorophyll- 
lösung, das wir in unsere Abb. 1 mit eingezeichnet haben (Abb. 1, NK), 
mit den Spektren von Protochlorophyll a und b, so ist in der Lage, 
Breite und Intensität der Bänder im großen und ganzen eine Überein- 
stimmung. Die geringen Abweichungen in der Lage der Bänder dürften 
zum größten Teil auf Konzentrationsunterschiede und die Mischung 
beider Komponenten zurückzuführen sein. Nur in einem Band besteht 
zwischen den Angaben von Noack und KıssLing und unseren Messungen 
keine Übereinstimmung: In ätherischer Lösung konnten Noack und 
KıssLine ein schwaches Band von 607—596 uu feststellen, das in Chloro- 
form-Pyridin allerdings nur als Schatten angedeutet ist. LUBIMENKO und 
GORTIKOWA (1934) beobachteten das Band bei 610—580 yu (s. Abb. 2, 
LG, x und B). Nur in den Spektren der gelben Pigmente unserer Analysen 
tritt ein Band im Bereich 615—580 uu in Erscheinung. Das Band 607 
bis 596 uu bzw. 610—580 uu gehört demnach nicht zu den Protochloro- 
phyllen, mindestens nicht zu den durch die chromatographische Analyse 
isolierten grünen Farbstoffen. 

Ehe wir die von LUBIMENKO und GORTIKOWA angegebenen Absorp- 
tionsspektren von Protochlorophyll a und b (dort Protochlorophyllin « 
und B genannt) mit unseren Befunden vergleichend betrachten, seien 
die Spektren der gelben Pigmente unserer Analyse kurz dargestellt. 

Oben erwähnten wir, daß ein gelbes Pigment an dem Rohrzucker 
nicht adsorbierte, sich also so verhielt wie Karotin bei der Analyse von 
Rohchlorophyll aus Blättern. In schwacher Konzentration war das 
Pigment in Benzol hellgelb, in sehr starker Konzentration rot. Die 


b | 645635 | 632625 | 625621 | 578573 |545-535| 500 |II yIvyIıyımyv 
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Absorptionsspektren von verschiedenen Konzentrationen dieses Karotins, 
das wir ,,Protokarotin“ nennen wollen, sind in Abb. 2 dargestellt, des- 
gleichen die des anderen gelben Pigments, das an Zucker gut adsorbierte. 
Wir wollen zunächst von ,,Protoxanthophyll“ sprechen. In schwacher 
benzolischer Lösung ist es ebenfalls gelb, in starker hingegen orangerot. 





Abb. 2. Absorptionsspektren der gelben Pigmente verschiedener Konzentrationen in 

Benzol. Die Bänder I und II des Karotins (c) und die Bänder I, II und III (IV?) des 

Xanthophylis (z) rühren von Protochlorophyll- oder Chlorophyliderivaten her. Die Spektren 

der beiden von LUBIMENKO und GorTIkowA isolierten Protochlorophyllkomponenten 
(in Äther) sind miteingezeichnet (LG «a und ß). 


Die Absorptionsspektren der beiden gelben Farbstoffe sind im lang- 
welligen und mittleren Spektralbereich wenig voneinander verschieden, 
nur hat das Protoxanthophyll selbst in schwacher Konzentration viel 
kräftigere Bänder als Protokarotin in starker Konzentration. Außerdem 
besitzt das Protoxanthophyll ein, wenn auch schwaches Band bei 650 bis 
645 un. Im Wellenbereich 500—400 uy sind zwischen den beiden gelben 
Pigmenten deutliche Unterschiede vorhanden, wie sie auch bei Karotin 
und Xanthophyll aus Blättern stets deutlich auftreten. Da die Karoti- 
noide im Rot und Orange keine Absorptionsbänder haben, so liegt der 
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Gedanke nahe, die Bänder unseres ,,Protokarotins“ und ,,Protoxantho- 
phylls“ als Beimengungen von Protochlorophyll oder eines seiner Abbau- 
produkte anzusehen. Durch eine weitere chromatographische Adsorptions- 
analyse vermochte ich weder das Protokarotin noch das Protoxantho- 
phyll in weitere Komponenten zu zerlegen. Eine Fluoreszenz konnte 
bei beiden gelben Pigmenten weder in schwacher noch in starker Kon- 
zentration nachgewiesen werden, so daß zunächst für die Uneinheitlichkeit 
unseres Protokarotins bzw. Protoxanthophylis keine Anhaltspunkte ge- 
geben sind. LUBIMENKO und GORTIKOWA erörterten bereits die Frage 
der ,,Xanthophylloide“, die Vorstufen von Karotin bzw. Xanthophyll 
sein sollen. Vielleicht liegen hier die hypothetisch angenommenen Stoffe 
vor. Diese Frage bedarf einer weiteren Untersuchung, vor allem auch 
von seiten des Chemikers. 
































Tabelle 2. 
Absorptionsbänder (Wellenlänge in us) End- 
absorp- | Intensität der Bänder 
I II III IV : V tion 
Proto- [30] — — _ |505—490 | 470—460 450 
Do 1, RE © ja = 510 | w-myuc<ı 
1 1607—5% | 575—567 = — 520 
Proto 1}, — 608—590 | 576—572 = 500—486| 450 
zantho-I al — | 608—590/578—572 | 538—532|505—486] 465 [III — V > II >IV >I 
hvll 2. — 612—590 | 580—572 | 540-430 505 
phy 1 | 650—645 | 615—590 | 583—568 | 543—527 510 





Die Absorptionsbänder, die wir bei Protokarotin und Protoxantho- 
phyll fanden, haben LUBIMENKO und GORTIKOWA für die Absorptions- 
spektren der Protochlorophylle angegeben, wovon die Abb.2 (LG « 
und f) überzeugen kann. Dabei ist zu beachten, daß in Benzol die Bänder 
um etwa 5—10 uu in den langwelligen Spektralbereich gegenüber äthe- 
rischen Lösungen verschoben sind. Vermutlich ging bei dem Ent- 
mischungsverfahren bei den Versuchen von LUBIMENKO und GORTIKOWA 
eine relativ verschiedene Menge an gelben Pigmenten in die beiden Frak- 
tionen. Was diese selbst darstellen, läßt sich an Hand der Absorptions- 
spektren schwer sagen. Ich vermute, daß das vermeintliche Protochloro- 
phyll b (Protochlorophyllin 8) vornehmlich nur aus gelben Pigmenten 
bestand (das charakteristische Protochlorophyliband um 630 uu fehlt; 
das Band 650—640 uu tritt ebenfalls bei unserem Protoxanthophyll auf), 
das Protochlorophyll a in Wirklichkeit jedoch ein Gemisch beider Proto- 
chlorophylle unter Beimengung von gelben Pigmenten war (vgl. die 
Bänderlage und die Reihenfolge der Bandintensität von LUBIMENKO 
und GORTIKOWA mit unseren Befunden). Demnach konnten LUBIMENKO 
und GoRTIKOwA den Unterschied zwischen den beiden Komponenten 
des Protochlorophylls nicht so deutlich sehen, wie er in Wirklichkeit ist. 
LUBIMENKO und GORTIKOWA isolierten durch die Fraktion demnach 
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nicht die beiden Komponenten des Protochlorophylis, sondern trennten 
nur die gelben von den grünen Pigmenten. 

Wenn durch die chromatographische Adsorptionsanalyse sich das 
Protochlorophyll analog dem Chlorophyll in zwei Komponenten zerlegen 
ließ und ihre charakteristischen Absorptionsspektren aufgezeigt werden 
konnten, so ist damit erst der Anfang für weitere Untersuchungen ge- 
macht. Für die Vorstellungen der Chlorophyllbildung ergibt dieser 
Befund grundsätzlich neue Gesichtspunkte: Die Vorstufen der beiden 
Chlorophyilkomponenten sind nicht identisch; worin sie sich chemisch 
und physiologisch unterscheiden, müssen weitere Untersuchungen auf- 
klären. Die Frage, ob in den gelben Pigmenten unserer chromatographi- 
schen Analyse Vorstufen, Abbauprodukte oder Pigmentmischungen vor- 
liegen, vermochte ich nicht entscheidend zu beantworten; der Chemiker 
wird sich auch dieses Problems annehmen müssen. 

Anmerkung bei der Korrektur. Inzwischen ist es mir doch noch gelungen, die 
gelben Pigmente chromatographisch weiter zu zerlegen, wobei sich die oben aus- 
gesprochene Vermutung bestätigte, daß die Bänder im roten und grünen Spektral- 
bereich nicht den Karotinoiden, sondern einer anderen Farbkomponente angehören. 
Diese dürfte ein Derivat des Protochlorophylls oder Chlorophylls sein. In Äther weist 
der Farbstoff, der in schwacher Konzentration schmutzig grün, in starker lachsrot 
ist und eine blutrote Fluoreszenz hat, die folgende Bänderlage und -intensität auf: 

I u III IV Endabs. Intensität der Bänder 
645640 608—583 574562 535522 485 uu Ill I DIV YI 

Bei sehr starker Konzentration sind noch schwache Schatten bei 670—665 und 
655—650 yu sichtbar. Darüber kann nun kein Zweifel mehr bestehen, daß in den 
Absorptionsspektren von Noack und Mitarbeitern und LUBIMENKO und GORTIKOWA 
sich die 3. grüne Komponente mehr oder weniger deutlich durch die eben angegebenen 
Bänder verriet. In dem Chromatogramm adsorbiert die 3. Komponente mit einem 

graugrünen Saum eg zeigt somit eine Ähnlichkeit in der Adsorption mit den Chloro- 
phyllabb dukten, die bisweilen bei Analysen mit Laubblättern auftreten. 
Welche Beziehung ia diesem Pigment und den beiden Protochlorophyllen 
besteht, läßt sich nur durch Analysen von Kürbissamenhäutchen während der 
Entwicklung aufdecken. Über die Ergebnisse soll im Herbst berichtet werden. 
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PHOTOTROPISMUS UND CAROTINOIDE. 


I. PHOTOTROPISCHE WIRKSAMKEIT VON STRAHLEN VERSCHIEDENER 
WELLENLANGE UND STRAHLUNGSABSORPTION IM PIGMENT BEI 
PILOBOLUS. 

Von 
Erwin BÜNNING 
(Königsberg i. Pr.) 

Mit 5 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 12. März 1937.) 


1. Einleitung. 

Durch die Arbeiten BLaauws ist das Interesse von den reizphysio- 
logischen Problemen der phototropischen Bewegungen zwangsläufig 
zugunsten des Interesses an wachstumsphysiologischen Problemen 
zurückgedrängt worden, obgleich gerade auch in BLaauws Arbeiten 
wertvolle und immer noch unausgenutzte Ansatzpunkte für die weitere 
reizphysiologische Analyse zu finden sind. 

Die zahlreichen in den vergangenen Jahren ausgeführten wachstums- 
physiologischen Untersuchungen an phototropisch reizbaren Organen 
haben zu einem Einblick in die Endglieder der Reizkette geführt; 
über die Zwischenglieder, die Erregungsvorgänge, habe ich auf Grund 
von Studien an Lichtturgorreaktionen kürzlich berichtet. Aber über 
die Reizaufnahmevorgänge wissen wir fast nichts; diesen Vorgängen 
will ich mich in der vorliegenden und in späteren Arbeiten zuwenden. 
Die Reizaufnahmevorgänge könnte man am besten als die anfänglichen 
Glieder der Reizkette definieren, in denen noch keine Auslösung im 
Sinne der Prerrerschen Reizdefinition stattgefunden hat, die vielmehr 
nur in Vorgängen bestehen, zu deren Durchführung die absorbierte 
Lichtenergie selber dient. 

Für solche Untersuchungen muß zunächst einmal bekannt sein, 
in welchen Zellbestandteilen die phototropisch wirksame Lichtabsorption 
stattfindet. Der aussichtsreichste Weg zur Ermittlung dieser Substanz 
besteht darin, unter Anwendung des Gesetzes, daß nur die absorbierte 
Strahlung photochemisch wirksam werden kann, aus der unterschied- 
lichen Wirksamkeit der einzelnen Spektralbereiche auf das Absorptions- 
spektrum der gesuchten lichtabsorbierenden Substanz zu schließen 
und somit einen Anhaltspunkt über deren Natur zu gewinnen. Gegen 
dieses Verfahren können einige Bedenken vorgebracht werden. Es 
fragt sich, ob die unterschiedliche Wirksamkeit von Strahlen verschie- 
dener Wellenlänge wirklich Ausdruck einer entsprechend verschiedenen 
Absorption ist. Man könnte auch annehmen, daß die einzelnen Spektral- 
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bezirke durch ihre unterschiedliche Qualität prinzipiell verschiedenartige 
Wirkungen bedingen. Jedoch zeigen alle Erfahrungen, daß für einen 
solchen Einwand kein ausreichender Grund besteht; denn beim Photo- 
tropismus können alle überhaupt wirksamen Strahlenarten qualitativ 
und quantitativ gleichartige Wirkungen hervorrufen, wenn nur die 
Intensitäten geeignet abgestuft werden; darauf hat speziell BERGANN auf 
Grund der Möglichkeit einer völligen Kompensation der phototropischen 
Wirksamkeit zweier verschiedenartiger, auf antagonistische Flanken 
eines Keimlings einwirkender Lichtquellen hingewiesen. — Schon eher 
könnte man annehmen, daß sich die Empfindlichkeitskurve wenig- 
stens zum Teil daraus erklärt, daß nur relativ energiereiche Quanten 
wirksam sind, die energiearmen Quanten des gelben und roten Lichts 
aber trotz guter Absorption nicht zur Einleitung der phototropischen 
Primärvorgänge ausreichen. In diesem Falle sollte man aber ein schärferes 
Abbrechen der Empfindlichkeitskurve erwarten; auch die neuen, mit 
einwandfreien Farbfiltern durchgeführten Untersuchungen zeigen, daß 
trotz des steilen Abfalls der Empfindlichkeitskurve von blau zu grün 
auch noch gelbes Licht (4 550 mu) wirksam ist (WIECHULLA, BUDER (2), 
CASTLE, BERGANN, ATKINS, JOHNSTON); nach einigen Autoren ist sogar 
noch rotes Licht schwach wirksam. Berücksichtigen wir nun ferner, 
daß auch im Ultraviolett trotz weiterer Zunahme der Quantengröße 
wieder eine sehr starke Abnahme der phototropischen Empfindlichkeit 
eintritt, so erscheint die Annahme, daß sich die spektrale Empfindlich- 
keitskurve der phototropisch reizbaren Objekte aus einer unterschied- 
lichen Absorption der einzelnen Lichtqualitäten erklärt, fast zwingend, 
und die Konsequenzen dieser Annahme sollten zum mindesten einmal 
geprüft werden. Bisher liegen nur einige, aber bei der weiteren Forschung 
fast unbeachtet gebliebene Vermutungen vor. BACHMANN und BERGANN 
verwiesen auf die Absorptionskurve von Chromolipoiden, BUDER (1, 2) 
für die Phototaxis auf die des Bakterioerythrins. CASTLE (2) nannte 
spezieller als BACHMANN und BERGANN die Carotinoide, namentlich 
Carotin selber, das anscheinend z. B. auch in den phototropisch reizbaren 
Sporangienträgern von Phycomyces vorkommt. Aber mit den bisher 
vorliegenden Befunden lassen sich solche Vermutungen noch nicht 
ausreichend begründen. Daher ist es nicht verwunderlich, daß man auch 
in neuester Zeit oft noch einfach in neutraler Ausdrucksweise von der 
„spezifischen Wirksamkeit“ der einzelnen Spektralbereiche spricht. 
Gelegentlich wird sogar die. Auffassung vertreten, daß wir hier durch 
Anwendung der photochemischen Gesetze, speziell durch Anwendung 
des photochemischen Äquivalentgesetzes, nicht weiter kommen können 
(vgl. SEYBOLD, 2). 

Bei dieser Lage schien mir eine eingehende Untersuchung, die wohl 
auch für das Studium anderer lichtphysiologischer Vorgänge erwünscht 
ist, notwendig. 
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2. Das Versuchsmaterial. 


Fiir die Lésung der genannten Aufgabe war die Auffindung eines 
geeigneten Versuchsobjekts entscheidend wichtig. Das Objekt muBte 
mehreren, bei den meisten Pflanzen nicht verwirklichten Bedingungen 
genügen. 

Vor allem darf die phototropisch wirksame Strahlungsabsorption 
nicht erheblich von der phototropisch unwirksamen Absorption über- 
lagert werden. Diese Bedingung war am schwierigsten zu erfüllen. 
Man darf natürlich nicht erwarten, die phototropische Wirksamkeit 
verschiedener Spektralbereiche sei Ausdruck unterschiedlicher Ab- 
sorption seitens des gesamten lebenden Zellinhalts. Das in den Zellen 
absorbierte Licht führt zu den verschiedensten Vorgängen, oft zu photo- 
chemischen Prozessen, sehr häufig aber nur zu einer Temperatur- 
erhöhung. Die phototropische Reaktion ist aber von der thermischen 
Absorption bestimmt unabhängig; denn sonst müßte auch rote und 
ultrarote Strahlung wirksam sein. In dem zu wählenden Objekt dürfte 
die Strahlung auch nicht erheblich durch Zellwände oder sogar durch 
phototropisch unempfindliche Zellschichten filtriert werden, bevor sie 
zu den Substanzen gelangt, die für die phototropisch wirksame Absorption 
entscheidend sind. Die Folgen einer solchen Filterwirkung konnte 
beispielsweise ATKINS an Pflanzen mit gefärbten, anthocyanhaltigen 
Epidermiszellen zeigen. Natürlich läßt sich eine Filtration des Lichts 
niemals vollständig ausschließen, sie mußte aber auf ein Minimum 
reduziert werden, und das war bei einem einzelligen Objekt mit möglichst 
dünner farbloser Zellmembran am besten erreichbar. Das Objekt sollte 
weiterhin eine direkte, am lebenden Material ausgeführte Messung der 
relativen Absorption einzelner Spektralbereiche im phototropisch ent- 
scheidenden Material des Zellinhalts gestatten. Daher mußte das licht- 
empfindliche Material in möglichst hoher Konzentration vorhanden 
sein; außerdem aber mußten die Zellen zur Ermöglichung solcher 
Messungen ziemlich groß sein. 

Diesen Bedingungen genügen am besten die Sporangienträger von 
Pilobolus. Ich brauche auf den Bau des Objektes nicht näher einzu- 
gehen, da sich bei BULLER eine ausführliche und ausgezeichnete Be- 
schreibung findet; außerdem sei auf die von anderen Autoren an diesem 
Objekt durchgeführten phototropischen Untersuchungen verwiesen 
(BREFELD, JOLIVETTE, PRINGSHEIM und CzURDA, VAN DER WEY, PARR). 
Das Wichtigste ergibt sich aus Abb. 1 und 2. Im reifen Sporangienträger 
hat sich das ursprünglich auf die ganze Zelle verteilte Orangepigment 
auf zwei Bezirke zurückgezogen; wir finden eine gefärbte Zone dicht 
unter dem Sporangium und eine zweite, mehr oder weniger hohe an der 
Ansatzstelle der blasenförmigen Erweiterung der Trägerzelle. Die Pigment- 
anhäufungen sind durch Plasmaanhäufungen bedingt. Das Plasma 
selber ist an allen Stellen der Trägerzelle ungefähr gleich dicht mit den 





















winzigen Chromatophoren versehen. Besonders groß ist die Plasma- 
anhäufung und damit die Farbdichte in der unteren Pigmentzone; 
hier kommt es zur Ausbildung eines breiten Plasmaringes, der sich tief 
in den Hohlraum der Zelle vorschiebt, so daß eine tief orangegefärbte, 
nur in der Mitte durchbrochene Scheibe entsteht. Das Plasma ist an 
dieser Stelle oft von der Wand gelöst (Abb. 2). In der unteren Pigment- 
zone dürfen wir nach der Analyse des Strahlenganges und nach dem 
Verlauf der Krümmungen den Hauptsitz der phototropischen Empfind- 
lichkeit vermuten. Die Konstruktion der blasenförmigen Erweiterung 
ist hervorragend geeignet, das Licht auf diese Stelle zu konzentrieren; 
auch eine besondere Eigentümlich- 


keit des Phototropismus, nämlich 
die Ungültigkeit des Resultanten- 
gesetzes für die fertigen Träger, läßt rg 


Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. 1. Oberer Teil des Sporangienträgers von Pilobolus Kleinii; es wurde ein photo- 
tropisch re Träger gewählt, um gleichzeitig die Lokalisierung der Reaktionszone 








zu zeigen. Eine Pigmentzone dicht unterhalb des Sporangiums, die zweite am Übergang 
des zylindrischen Teils in die blasenférmige Erweiterung. 
Abb. 2. Mittlerer Teil des Sporangienträgers stärker vergrößert. Links im optischen 
Längsschnitt, mine in der Aufsicht. 


sich mit dieser Annahme vereinbaren (vgl. hierzu van DER Wey und 
BULLER). Die Farbe des Pigments legt den Gedanken einer bevorzugten 
Absorption blauen, also phototropisch stark wirksamen Lichts nahe. 
Aber es ist noch durchaus umstritten, ob diese Pigmentzone wirklich 
für die Lichtperzeption wichtig ist (vgl. PRINGSHEIM und ÜZURDA). 


Das Material wurde auf Pferdemist gezogen, der in kleine Glasschälchen gebracht 
und nach dem von PRINGSHEIM und CzuRDA angegebenen Verfahren mit Filtrier- 
papier bedeckt wurde. Die Entwicklung war stets ausgezeichnet. Nach 5—8 Tagen 
traten die ersten Sporangienträger auf, denen mit der bekannten Tagesrhythmik 
(PRINGSHEIM und CZURDA, VAN DER WEY, BULLER) an den nächsten Tagen weitere 
folgten. Das Emporwachsen der Sporangienträger wurde nachmittags deutlich, 
um Mitternacht hatten sie etwa '/,—*/, der Endlänge erreicht; am nächsten Morgen 
waren die Blasen fertig ausgebildet, das war die geeignetste Zeit für phototropische 
Versuche. Mittags stellte sich das Längenwachstum ein, so daß keine weiteren photo- 
tropischen Versuche vorgenommen werden konnten, sehr bald wurden dann auch 
die Sporangien abgeschossen. Die Kulturen standen bis zum Tage vor Versuchs- 
beginn im Zimmer und waren dem normalen Licht-Dunkelwechsel ausgesetzt; am 
Abend vor ihrer Benutzung zu phototropischen Versuchen wurden sie in einen 
schwarzen Kasten gestellt, in den nur von oben her schwaches Licht gelangte. Auf 
diese Weise erzielte ich völlig senkrecht gewachsene Träger von 10—20 (meist 15) mm 
Höhe. Benutzt wurde nur die Art P. Kleinii, die auch am häufigsten auftrat. (Zur 
Unterscheidung von P. crystallinus vgl. BULLER.) 
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3. Farbfilter und Strahlungsmessung. 


Zur Isolierung der einzelnen Spektralbereiche benutzte ich Kupfersulfatlésung 
und Scaorrsche Farbgläser. — Bei älteren Untersuchungen über die relative photo- 
tropische Wirksamkeit der einzelnen Spektralbereiche wurden oft ziemlich breite, 
also recht uneinheitliche Bereiche gewählt. Wir werden sehen, daß dadurch manche 
interessante Einzelheit verdeckt worden ist. Auch die Scuorr-Filter lassen ja, 
einzeln benutzt, Strahler beträchtlich verschiedener Wellenlänge passieren; jedoch 
kann man durch Kombination der Filtergläser engere Bezirke gewinnen; Szy- 
BOLD (1) hat einige solche Kombinationen zusammengestellt. Ich arbeitete zunächst 
mit breiten Spektralbereichen, um einen guten Überblick zu gewinnen, und stellte 
erst dann die Kombinationen so zusammen, daß die jeweils wünschenswert erschei- 
nenden engen Bezirke gewonnen werden konnten. Die Kombinationen mußten 
natürlich so gewählt werden, daß der optische Schwerpunkt des von ihnen hindurch- 
gelassenen Lichtes möglichst auf dienach der vorläufigen Orientierung zu erwartenden 
Wendepunkte der phototropischen Empfindlichkeitskurve fiel. Ich benutzte etwa 
2mm dicke Filter, die natürlich gemäß dem LamBErTschen Gesetz der Licht- 
absorption schon günstiger sind als 1 mm dicke. Die Durchlässigkeit für die einzelnen 
Wellenlängen errechnete ich aus den von der Firma mitgelieferten Durchlässigkeits- 
werten für 1 mm (sie weichen von den Angaben im Katalog oft merklich ab, sind 
also für jede Schmelze etwas voneinander verschieden). Für die Kupfersulfat- 
lösungen verwandte ich die bei NUERNBERGK zusammengestellten Angaben, die ich, 
soweit möglich, mit dem PuLrrıcH-Photometer nachprüfte und bestätigen konnte. 
Ich habe auch alle Filterkombinationen mit dem PutrricH-Photometer nachgeprüft. 
Die beim Photometrieren gewonnenen Werte wichen an den Punkten, wo überhaupt 
ein Vergleich möglich war, höchstens um 1—3% von den berechneten ab. In einigen 
Fällen konnten die beim Photometrieren gewonnenen Werte zur Ergänzung der 
Angaben des ScHoTT-Werkes dienen, und sie wurden dann zur Berechnung der 
Filtereigenschaften hinzugezogen. Die Filter wurden sehr bald nach ihrer Lieferung 
benutzt; es war also verständlich, daß Änderungen, über die SEYBoLD (2) berichtet, 
sich nicht bemerkbar machten. In der folgenden Tabelle, die die benutzten Filter- 
kombinationen charakterisiert, bedeutet CuSO, immer eine 6%ige Kupfersulfat- 
lösung in 1 cm Schichtdicke. Im übrigen sind die Fabrikationsbezeichnungen der 
Filtergläser angegeben. Die Angaben wurden auf + 5 mu abgerundet. 





Tabelle 1. Benutzte Filterkombinationen. 

















Optischer 
Filterkombination Phe ren eer 
in ma # 
OT ee ee ee er Li 360 325—385 
| Ae > eer reer 375 350—385 
Vere à oe 400 355—420 
UGS+ BG 194+ ABB... wae 405 375—425 
UG3+GG2+CuSOQ, . . . . . . . . . . 410 385—425 
CRT SE nn à ie à 2 435 420—455 
BOB LOG lo... N UT IR 445 430—460 
BG 12 + GG3 + BG 18 + BG 7 + CuSO, . 460 430—485 
VG. 2 + BG 12 4 Co... . … à «los vers 485 465—500 
VG 2 + BG7 + Camu. 2). . . .. . + 0. 510 485—550 
PRs meg wurst, 105 al 540 505—560 
BG 18 + GG 3 + OG 1 + CuSO, ...... 545 530—590 
ee pe 600 585—640 
ee EEE à je 630 625—670 
eier rs Ce bee für 650 und » 650 durchlässig 
PO Oh: Gi oer, eus DE ATT » 690 „ 5690 , 
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Zur Messung der Strahlungsintensität diente ein Selenphotoelement S 28 nach 
LANGE, das Messungen im Gebiet von À 200—1000 gestattet. Für den Spektral- 
bereich, der bei unseren Untersuchungen in Betracht kommt, ist dieses Element 
sehr geeignet. Natürlich mußte die’spektrale Empfindlichkeit der Selenzelle sorg- 
fältig berücksichtigt werden (vgl. LANGE). Um die Zuverlässigkeit der Messungen 
zu prüfen, habe ich unter Benutzung meiner Filter die Zusammensetzung des Sonnen- 
lichtes sowie einiger künstlicher Lichtquellen ausgemessen und bin dabei sehr gut 
auf die erwarteten Werte gestoßen. 

Eine genaue Messung absoluter Energiemengen war überflüssig. 

Als Meßgeräte dienten ein Drehspulzeigergalvanometer der Firma Siemens 
& Halske mit einerEmpfindlichkeit von 1 x 10% Amp. jeSkalenteil und ein Schleifen- 
galvanometer der Firma Zeiss mit Empfindlichkeiten von 3 x 1077 bis 7,5 x 10? Amp. 
je Skalenteil. 


4. Die phototropische Wirksamkeit verschiedener Spektralbereiche. 


Nach den bisher vorliegenden Untersuchungen könnte es scheinen, 
daß unser Objekt eine erheblich andere als die sonst gewohnte spektrale 
Empfindlichkeit besitzt. Die älteren Angaben (sie sind bei Parr zu- 
sammengestellt) können wir übergehen, da sie methodisch nicht einwand- 
frei sind. Den Eindruck großer Exaktheit erwecken aber die Unter- 
suchungen PARRs, zumal hier genaue Energiemessungen vorgenommen 
wurden. Diese Untersuchungen führten zudem Ergebnisse, daß die aus der 
Präsentationszeit bestimmte phototropische Wirksamkeit vom Violett 
zum Rot allmählich abnimmt, und zwar verlief diese Abnahme völlig 
gleichmäßig, Maxima und Minima traten im untersuchten Bereich nicht 
auf. Jedoch habe ich gegen diese Untersuchungen erhebliche Bedenken. 
Als Präsentationszeiten werden Werte von über 50 Min. angegeben, 
während sich tatsächlich bei gut reagierendem Material schon nach 
15 Min. oder früher der Beginn der Krümmung zeigt, und nachher 
auch keinerlei Rückkrümmung mehr eintritt (so gibt es auch BULLER 
an). Wahrscheinlich war die von Parr benutzte Art (sie ist nicht genannt) 
sehr ungeeignet. Außerdem weichen die von Parr in den einzelnen 
Spektralbereichen gefundenen Präsentationszeiten nur wenig voneinander 
ab; sie lagen z. B. in einer Versuchsreihe zwischen 55 und 78 Min.; 
diese Unterschiede sind gering; und wenn man berücksichtigt, daß die 
in den verschiedenen Spektralbereichen angewandten Energien nicht 
übereinstimmten, darf man kaum noch Schlüsse ziehen. Zudem ist 
auch die Zerlegung des Lichts durch ein Schwefelkohlenstoffprisma 
nicht ausreichend, um genügend reine Spektralbereiche zu gewinnen. 

Die geeignetste Methode schien mir der Kompensationsversuch zu 
sein, wie er z. B. von BERGANN für Avena ausgeführt wurde. Ich prüfte 
also, wie groß die Intensität jedes der zu untersuchenden Spektralbereiche 
sein mußte, um die gleiche Wirkung wie der als Ausgangspunkt gewählte 
Bereich auszuüben. 

Die Glasschälchen mit den Sporangienträgern kamen in einen 
schwarzen Pappkasten von 25 cm Länge, 15 cm Breite und 20 cm Höhe. 
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Der Kasten wurde zur Herstellung der überaus wichtigen hohen Luft- 
feuchtigkeit mit schwarzem Filtrierpapier ausgeschlagen. An den 
beiden Schmalseiten befand sich je eine Öffnung von 3x3 cm Größe. 
Durch diese Öffnungen fiel das filtrierte Licht; anderes Licht konnte 
nicht in den Kasten gelangen. Als Lichtquellen dienten je nach den 
Erfordernissen des Versuchs verschieden starke mattierte PInrscx- 
Birnen. Die Strahlung erreichte an den Stellen, an denen die Pflanzen 
standen, zwischen etwa 5-10* und 5- 105 Erg/qem/sec. 

Die Schälchen mit den Versuchsobjekten wurden auf den Boden 
des Kastens gestellt und erhielten dort das Licht von den beiden Seiten 
genau senkrecht zu ihrer Längsachse. Die Lampen brannten während 
des ganzen, 80 Min. dauernden Versuchs. Die Temperatur betrug 19°. 
Natürlich wurden gegenseitige Beschattungen der Pflanzen vermieden. 
Außerdem wurden stets erst orientierende Versuche ausgeführt und 
dann solche, bei denen nur ein oder zwei Schälchen mit wenigen 
Sporangienträgern in den Kasten gestellt wurden, um so gegenseitige 
Beeinflussungen durch zerstreutes Licht zu vermeiden; bei diesen 
Endversuchen wählte ich die Lampenhelligkeiten und ihre Abstände 
so, daß der zu erwartende Kompensationspunkt möglichst genau in 
der Mitte des Kastens lag. So konnten Fehlerquellen ausgeschaltet 
werden. 

Bei Beendigung des Versuchs stellte ich fest, zu welcher der beiden 
Öffnungen sich die Sporangienträger an den verschiedenen Standorten 
innerhalb des Kastens gekrümmt hatten. Die Krümmung war nach 
der angegebenen Zeit, sofern überhaupt eine Reaktion erfolgte, voll- 
ständig: dicht unterhalb der Blase hatte sich im zylindrischen Teil 
der Trägerzelle ein ziemlich scharfer rechtwinkliger Knick ausgebildet, 
und bei den nicht zu früh morgens angesetzten Versuchen waren auch 
schon einige Sporangien genau auf eine der beiden Öffnungen des Kastens 
abgeschossen und klebten an den Filtern. Abweichungen von der 
genauen Einstellung kamen kaum vor. In der Nähe des Kompensations- 
punktes waren immer einige Sporangienträger ungekriimmt, die anderen 
entweder zur einen oder zur anderen Lichtquelle gerichtet. Nach der 
Ermittlung des Krümmungssinnes bestimmte ich die Strahlungsstärke 
an den betreffenden Stellen photoelektrisch. 

Leider ist die Lage des Kompensationspunktes bei Pilobolus nicht 
so genau bestimmbar wie bei Avena. Die Zone nicht eindeutiger Bevor- 
zugung einer der beiden Lichtquellen ist ziemlich groß, so daß das eine 
Kompensation ermöglichende Energieverhältnis beider Seiten nur mit 
einer Genauigkeit von + 10% ermittelt werden konnte. Für diese 
Schwierigkeit lassen sich mehrere Gründe angeben. Erstens schien mir 
hier die verschiedene Dicke der Trägerzellen wichtig zu sein; vor allem 
bedingen aber die Flüssigkeitstrôpfchen, die sich in großer Menge an 
den Sporangienträgern befinden, einen erheblichen Fehler, da sie natürlich 
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die Art des Lichteinfalls mitbedingen. In der folgenden Tabelle gebe 
ich die Befunde wieder. 

Mit langwelligem rotem Licht wurden keine Kompensationsversuche 
ausgefiihrt, da die phototropische Wirksamkeit dieser Strahlung zu 
gering war. Jedoch sei erwähnt, daß bei Verwendung des Filters RG 8 
noch gute phototropische Krümmungen erzielt wurden. Jedenfalls 
sind also noch Strahlen von À > 650 wirksam. Hinter dem Filter RG 9 
traten niemals Krümmungen auf; Strahlen mit einer Wellenlänge > 690 
sind also unwirksam. Die Grenze phototropischer Wirksamkeit liegt 
somit zwischen À 650 und 690 mu. 


Tabelle 2. Ergebnis der Kompensationsversuche. 





























Verglichene Intensitätsverhältnis links: rechts, wenn 
Spektral- 
bereiche links rechts 
stets links meist beide gleich rechts meist stets 
links, À /rechts,| stärker |stärker wirksam wirksam stärker wirksam | stärker 
in ma |Àinmy | wirksam wirksam 
360 405 > 2,5 2,5 2 TPE Th DI 
445 405 > 0,33 0,33— 0,30 0,30— 0,27 0,27— 0,25|< 0,25 
460 | 405 | > 0,50; 0,50— 0,48 0,47— 0,41 0,41— 0,38|< 0,38 
485 405 > 0,38 0,38— 0,36 0,36— 0,28 0,28— 0,26; € 0,26 
510 | 405 | > 1,9 1,9 — 1,75 1,75— 1,4 1,4 — 13 |< 13 
540 405 | > 2,9 2,9 — 2,7 2, — 2,3 2,3 — 2,1 € 21 
545 | 405 | » 5,5 5,5 — 5,3 5,3 — 4,7 4,7 — 45 |< 45 
600 | 405 | > 38 — 34 34 — 26 26 — 22 < 22 
630 | 405 | 5185 185 —165 165 —135 135 —115 € 115 - 
45 | 410 | » 0,35 0,35— 0,30} 0,30— 0,26 0,26— 0,23) < 0,23 
360 | 540 1,2 1,2 — 1,0 1,0 — 0,75 0,75— 0,5|< 0,65 
435 | 540 4 0,3 0,3 — 0,27 0,27— 0,22 0,22— 0,2 |< 0,2 
45 | 540 | > 0,14 0,14— 0,13 0,13— 0,11 0,11— 0,09! € 0,09 
485 540 0,17 0,17— 0,15 0,15— 0,12 0,12— 0,1 |< 01 
545 540 2,4 2,4 — 2,25 2,25— 1,75 1,7 — 1,5 | 15 
600 540 16 16 — 14 14 — 10 10 — 8 . = 
630 | 540 | > 75 75 — 65 65 — 55 55 — 40 < 40 





Bei der Beurteilung der Ergebnisse muß natürlich die Qualität der 
Filter berücksichtigt werden. Die Ungenauigkeiten sind um so größer, 
je größer die Halbwertsbreite der Filter ist, und je stärker dieÄnderungen 
der Empfindlichkeitskurve in dem betr. Gebiet sind. Der Höhenunter- 
schied zwischen den Höchstwerten bei À 445 und 485 und dem Minimum 
bei A 460 ist vielleicht in Wahrheit noch größer, da die betr. Filter gleich- 
zeitig noch relativ unwirksames bzw. wirksameres Licht passieren 
ließen. Die Werte für À 510-und 540 sind sicher zu hoch, weil auch 
noch ein Teil der ziemlich stark wirksamen Strahlung À 490 vorhanden 
war. Ungenau ist der Wert für À 360, da die Energiekurve der Lampe 
im Ultraviolett stark abfällt, also um so weniger Strahlung abgegeben 
wird, je kleiner die Wellenlänge ist. Der von uns gefundene Wert gilt 
also wohl für ein etwas langwelligeres Ultraviolett als angegeben. Auch 
die Werte für A 600 und 630 sind zu hoch; denn der gesamte Verlauf 
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der Empfindlichkeitskurve zeigt, daB fiir den Erfolg der von den be- 
treffenden Filtern hindurchgelassenen Strahlung deren Anteil an weniger 
langwelliger Strahlung entscheidend war. 

Aus den Befunden ergibt sich die in Abb. 3 dargestellte Empfind- 
lichkeitskurve. 

Wir finden also eine zweigipflige Empfindlichkeitskurve mit einem 
Hauptmaximum bei À 445 und einem zweiten Maximum bei À 485. 
Das ist sicher keine Besonderheit von Pilobolus und konnte bei anderen 
Pflanzen bisher nur darum nicht beobachtet werden, weil allgemein 
mit zu unscharfen Filtern gearbeitet wurde. Bemerkenswerterweise 
konnten BACHMANN und BERGANN aus Versuchen BLaauws, der die 
einzelnen Spektralbereiche y | 





durch Zerlegung des Lichts 
mit einem Prisma isolierte, 3 
#0 





auch für Avena-Koleoptilen 
eine zweigipflige Empfind- 
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mehr im Kurzwelligen als ?° #00 500 Oma 
die von mir für Pilobolus bolinlige | 
Abb. 3. Relative phototropische Wirksamkeit von 
gefundenen. Interessanter- Strahlen verschiedener Wellenlänge. 


weise konnte aber JoHN- 

ston kürzlich durch sehr sorgfältig ausgeführte Versuche an Hafer- 
koleoptilen die Lage der Wendepunkte genauer bestimmen, und er fand 
dabei wieder zwei Maxima, eines bei À 440 (die Ergebnisse lassen auch 
die Annahme zu, daß es erst bei A 445 erreicht wird) und das zweite 
(niedrigere) bei A 470-480. Dazwischen, bei A 457 liegt ein Minimum. 
Eine bessere Übereinstimmung mit der von mir gefundenen Empfindlich- 
keitskurve kann kaum erwartet werden. 

Erwähnenswert ist noch, daß rotes Licht bei Pilobolus nicht ganz 
so unwirksam ist wie bei Avena (vgl. ATKINS, BERGANN, JOHNSTON) 
und zudem selbst Strahlen von A > 650 wirken. Vermutlich wird bei 
größeren Objekten der Phototropismus in rotem Licht noch durch den 
geringen (von BRUNNER bestimmten) Abfall dieses Lichtes innerhalb 
des Keimlings erschwert. 


48* 
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5. Die Lichtabsorption im Pigment der Sporangienträger. 

Es wurde schon darauf hingewiesen, daß mehrere Tatsachen für 
eine Bedeutung des Orangepigments bei der phototropisch wirksamen 
Strahlenabsorption sprechen. Diese Vermutung mußte nunmehr ge- 
prüft werden. 

Man könnte zunächst den Weg vorschlagen, das Pigment heraus- 
zulösen und seine Absorptionskurve zu ermitteln. Jedoch lassen sich 
hiergegen erhebliche Bedenken vorbringen, weil die Absorptionskurve 
vieler Stoffe, zu denen speziell auch die Carotinoide gehören, recht 
stark von der Art des Lösungsmittels abhängt. Auf jeden Fall mußte 
also zunächst die Absorption in der lebenden Zelle selber bestimmt 
werden. Eine ähnliche Untersuchung hat in gewisser Weise schon 
BRUNNER bei phototropisch reizbaren Keimlingen höherer Pflanzen 
durchgeführt, indem sie die Absorption monochromatischen Lichts 
in diesen Pflanzen maß. BRUNNER fand, daß kurzwelliges Licht durch- 
weg stärker absorbiert wird als langwelliges, jedoch besteht nach diesen 
Messungen nicht einmal qualitativ eine klare Beziehung zwischen der 
phototropischen Wirksamkeit einzelner Spektralbereiche und ihrer 
Absorption in den Keimpflanzen. Das ist ja nicht erstaunlich, weil die 
phototropisch nicht ausnutzbare Absorption, also namentlich die ther- 
mische Absorption sicher das Übergewicht hat; die absolute Menge 
der für die wirksame Strahlungsabsorption entscheidenden Substanz 
wird im Vergleich zu den anderen Substanzen der Zellen recht gering 
sein. Die Bedeutung der Versuche BRUNNERs liegt also nur darin, 
daß sie uns zeigen, wie das Licht, das die Schattenflanke des Keimlings 
erhält, qualitativ und quantitativ beschaffen ist, nachdem es die der 
Lichtquelle zugewandte Seite des Keimlings passiert hat; zu diesem 
Zweck sind die Versuche BRUNNERs auch ausgeführt worden. 

Für unsere Absicht kommt es dagegen nicht darauf an, quantitativ 
genau zu bestimmen, wie stark die Absorption der einzelnen Licht- 
qualitäten ist; vielmehr sollten, und zwar möglichst nur für das photo- 
tropisch wirksame Material allein, die Unterschiede in der Absorption 
der einzelnen Spektralbezirke ermittelt werden. Das ist bei der Beur- 
teilung der Versuchsmethodik zu beachten. 

Zur ersten Orientierung betrachtete ich die Pigmentzone im Zeiss- 
Spektralokular, dessen Blende so eingestellt wurde, daß gleichzeitig 
ein Spektrum aus der Zone größter Farbstoffkonzentration im Pigment- 
ring und ein Vergleichsspektrum des Lichts, das nur das Wasser des 
Präparats passiert hatte, entworfen wurde. Bei dieser Betrachtung 
fällt am meisten ein kräftiges Absorptionsband auf, das ohne scharfe 
Abgrenzung etwa von À 480—520 am kräftigsten ist, von À 520 ab wird 
es kontinuierlich schwächer und verschwindet bei 535—540. Im lang- 
welligen Licht besteht keine unterschiedliche Absorption gegenüber 
dem Vergleichsspektrum; erst etwa bei 700 setzt wieder eine ziemlich 


728 











Phototropismus und Carotinoide. I. 729 


starke Absorption ein, die aber nicht durch das Pigment bedingt ist, 
sondern auch in pigmentfreien Zonen des Präparats erkennbar ist. 
Gehen wir von dem genannten Absorptionsband ins Gebiet des kurz- 
welligen Lichts, so finden wir zwischen 480 und 450 eine schwächere 
Absorption als zwischen 520 und 480, jedoch ist diese Verringerung 
der Absorption nicht sehr beträchtlich. Im Gebiet unterhalb À 450 ist 
die Absorption wieder sehr stark, das beruht aber nur zum Teil auf der 
Pigmentgegenwart; denn zum mindesten von 430 ab bis zur Grenze des 
Sichtbaren ist auch in pigmentfreien Zonen eine ansehnliche Absorption 
erkennbar. 

Nach dieser vorläufigen Orientierung mußte eine genauere Messung 
versucht werden. Ich wählte hierzu ein photoelektrisches Verfahren. 
Die auf einem Objektträger in Wasser liegenden und mit einem Deckglas 
bedeckten Sporangienträger wurden unter das Mikroskop gebracht 
und das Gesichtsfeld durch eine in den Strahlengang der Mikroskopier- 
lampe geschaltete Blende so verengt, daß nur durch die Zone stärkster 
Pigmentkonzentration ein Lichtbündel ging. Die Intensität dieses 
Lichts wurde mit der als Okularphotozelle aufgesetzten Selenzelle 
gemessen und mit der Intensität verglichen, die das Licht hatte, wenn 
es eine pigmentfreie Zone passiert hatte. 

Es ist selbstverständlich, daß wir hierbei keineswegs die absolute 
Absorption messen können; wir können nur messen, um welchen Anteil 
das ins Okular fallende Licht durch Zwischenschaltung einer pigment- 
haltigen Zone geschwächt wird. Wir dürfen auch nicht aus der Differenz 
der Absorption in pigmenthaltiger und pigmentfreier Zone exakt ermitteln 
wollen, welcher Anteil der Absorption auf die Pigmentzone entfällt; 
denn einerseits sind die pigmentfreien Zonen immer plasmaärmer, und 
außerdem ist die Absorption in den nicht gefärbten Substanzen aus 
physikalischen Gründen absolut vermindert, wenn gleichzeitig Pigment 
vorhanden ist. 

Glücklicherweise tritt keine erhebliche Störung durch die Licht- 
brechung in den Sporangienträgern ein; denn der Brechungsexponent 
des Zellsaftes beträgt ebenso wie der des Wassers 1,333 (VAN DER WEY, 
Buzzer), der der Chitinmembranen ist allerdings größer. 

Es sei noch erwähnt, daß das Licht nach dem Passieren einer pigment- 
freien Zone je nach der besonderen Beschaffenheit dieser Zone eine 
Schwächung um 10—20% erfuhr. Diese Schwächung ist nur zum Teil 
durch Absorption bedingt; alle Spektralbezirke werden von ihr in 
gleicher Weise betroffen; nur im langwelligen Rot (Filter RG 9) sowie 
im Violett und Ultraviolett war die Absorption etwas stärker. 

Die Lichtintensitäten wurden so gewählt, daß das Galvanometer 
bei der Einstellung auf größte Empfindlichkeit gut meßbare Ausschläge 
ergab. Jedoch mußten allzu hohe Intensitäten vermieden werden, 
da die Sporangienträger sonst sehr bald die Sporangien abschossen, 
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oder aber nach längerer Lichteinwirkung Strukturänderungen im Plasma 
deutlich wurden. Schädigungen mußten aber auf jeden Fall vermieden 
werden, da sie mit einer im Spektralokular erkennbaren Änderung der 
Absorption verbunden waren; z. B. ist in geschädigten oder abgestorbenen 
Sporangienträgern bis A 545 oder 550 eine Absorption zu erkennen, 
während sie ja vorher nicht so weit reicht. 

Bei der Berechnung der Ergebnisse gebe ich, ohne die genannten 
Fehlerquellen zu übersehen, an, um wieviel Prozent die Intensität des 
Lichts nach dem Passieren einer Pigmentzone geringer war als nach dem 
Passieren einer pigmentfreien Zone. Reflexionsverluste finden in erster 
Tabelle3. Absorptionverschiedener Linie an den Zellwänden statt, sind 


Lichtqualitäten im Pigment des also in pigmenthaltigen und pig- 
lebenden Sporangienträgers. mentfreien Zonen voneinandernicht 








Absorption, | Relative allzusehr verschieden. Wir dürfen 
Vian A Fo soy daher sehr wohl erwarten, mit 
unserer Methode ein Bild der unter- 
= ” = +$ schiedlichen Absorption verschie- 
405 18 41 2 4 dener Lichtqualitäten im Pigment 
410 17 38 + 4 zu gewinnen. 
= 2 - + 3 InTabelle3 ist zunachst(Spalte 2) 
460 28 64 + 6 ein Einzelbeispiel für die Größe 
485 43 89 +7 der ,,Absorption‘‘, d. h. für die 
> 2 = + genannte prozentuale Minderung 
545 5 11+3 der Lichtintensität wiedergegeben. 
600 = 3+1 Die GréBe der Absorption war 
630 3 2+2 et z 
750 (RG 8) 0 342 natiirlich von Versuch zu Versuch 
850 (RG 9) 2 0+1 verschieden, je nachdem, wie groB 








die Pigmentmenge in dem betreffen- 
den Fall war. Wenn für die Messungen die Zone größter Farbstoffdichte 
gewählt wurde, betrug die Absorption bei À 445 und 485 etwa 30—60% . 
Zur Ermittlung von Mittelwerten wurden 20 Versuche nach der Art 
des wiedergegebenen Beispiels vollständig durchgeführt und dann noch 
mehrere Versuche hinzugefügt, bei denen vorzugsweise solche Spektral- 
bereiche benutzt wurden, für die die Streuung der Resultate noch zu 
groß war. Zur Berechnung der Mittelwerte wurde zunächst in jedem 
Einzelversuch die Absorption bei A 445 als 100 bezeichnet und danach 
die relative Absorption in den anderen Spektralbereichen errechnet. 
Nunmehr konnten Mittelwerte dieser relativen Absorptionswerte berech- 
net werden, die mit ihren mittleren Fehlern in Spalte 3 der Tabelle 3 
genannt sind. 

Die hiermit gewonnene Kurve der unterschiedlichen Absorption in 
den einzelnen Spektralbereichen (Abb. 4) stimmt in ihren Hauptzügen 
sowohl mit dem Ergebnis der Betrachtung mittels des Okularspektroskops 
als auch mit der phototropischen Empfindlichkeitskurve überein. Das 
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gilt speziell für die Lage und die relative Höhe der beiden Maxima. 
Wir dürfen somit behaupten, daß sich die unterschiedliche phototropische 
Wirksamkeit der einzelnen Spektralbereiche aus ihrer unterschiedlichen 
Absorption im Pigment erklärt. Aus dieser Konsequenz folgt nicht 
etwa, daß das Verhältnis zwischen der Absorption zweier Spektral- 
bereiche mit dem Verhältnis ihrer phototropischen Wirksamkeit identisch 
sein muß. Das ist unmöglich; die Absorption wurde ja bei den in Wasser 
liegenden, die phototropische Wirksamkeit aber bei den in Luft befind- 
lichen Sporangienträgern untersucht. Das bedingt aus physikalischen 
Gründen Absorptionsunterschiede, die sich kaum voraus berechnen 
lassen werden, zumal außer den geänderten Reflexionsbedingungen 
noch hinzukommt, daß im 
phototropischen Versuch für 

die  Strahlungsabsorption | / 
nicht nur die für die Absorp-  # 
tionsmessungen benutzte 
Zone größter Pigmentdichte 
in Frage kommt. Immer- 
hin gewinnen wir den Ein- 
druck, daß sich das Verhält- 
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licherweise mehrere Farb- 
stoffe ähnlicher Absorption vorhanden sind, von denen aber nur einer 
die phototropisch entscheidende Absorption vollzieht. Auch das muß 
eine genaue Parallelität zwischen Absorption und phototropischer Wirk- 
samkeit unmöglich machen. 


6. Die Anwendung des photochemischen Äquivalentgesetzes. 


Die bisher mitgeteilten Versuche sollten prüfen, ob eine Strahlungs- 
absorption im orangefarbigen Pigment als phototropischer Primär- 
vorgang betrachtet werden darf. Die weitgehende Parallelität zwischen 
Absorption und phototropischer Wirksamkeit bestätigte diese Vermutung. 
Wir dürfen nun aber nicht erwarten, daß sich bei genauer Kenntnis der 
für die phototropisch wirksamen Absorption entscheidenden Substanz 
und bei besserer Kenntnis ihrer Absorptionsverhältnisse unter natür- 
lichen Bedingungen theoretisch eine genaue Proportionalität zwischen 
der Lichtabsorption in dieser Substanz und der spektralen phototropischen 
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Empfindlichkeitskurve ergeben miisse. Das trifft nur in groben Ziigen 
zu; denn wir miissen wie bei anderen photochemischen Prozessen mit 
der Giiltigkeit des photochemischen Aquivalentgesetzes rechnen, d. h. 
fiir die Erzielung eines gleich starken Effektes mit verschiedenen Licht- 
qualitäten wird nicht eine Gleichheit der Energiebeträge, sondern eine 
Gleichheit der Quantenzahlen erforderlich sein. Da die Quantengröße 
(e=h-v; h= Prancksche Konstante, » = Schwingungszahl) mit 
wachsender Wellenlänge abnimmt, entfällt auf gleiche Energiemengen 
im lligen Licht eine größere Quantenzahl als im kurzwelligen; 
der energetische Nutzeffekt muß also, ähnlich wie bekanntlich bei der 
Photosynthese, im langwelligen Licht größer sein als im kurzwelligen 
(vorausgesetzt, daß keine komplizierenden Umstände hinzutreten). Diese 
Konsequenz können wir, ganz abgesehen davon, daß die relativ geringe 
Genauigkeit unserer Versuche eine Erkennung der zu erwartenden 
Unterschiede nicht gestatten wird, nicht etwa durch eine Vergleichung 
der Absorptionsunterschiede mit den Unterschieden in der phototropischen 
Wirksamkeit der einzelnen Spektralbereiche prüfen; denn wir sagten 
ja schon, daß die relativen Unterschiede in der Absorption der im Wasser 
liegenden Sporangienträger nicht den relativen Absorptionsunterschieden 
der in Luft befindlichen Sporangienträger genau proportional sein 
können. 

Eine Prüfung des Gesetzes ist aber prinzipiell so möglich, daß zwei 
in ihren Wellenlängen möglichst verschiedene Spektralbereiche aus- 
gesucht werden, die das Pigment gleich stark absorbiert. Die Absorpfion 
dieser Spektralbereiche darf nicht zu gering sein, weil ihre Bestimmung 
sonst durch die Fehlerquelle der gleichzeitigen Absorption in anderen 
Substanzen des Plasmas zu ungenau wird. Darum dürfen die zu wählenden 
Bereiche nicht im Ultraviolett undauch nichtim Grün oder Gelbliegen. Nur 
der Vergleich zwischen kurzwelligem blauen und blaugrünem Licht war 
methodisch einwandfrei durchführbar. Unter den fein abgestuften Filtern 
haben sich keine für diesen Zweck geeignete finden lassen; vor allem 
darum nicht, weil die Absorptionsmessungen oft durch geringe Galvano- 
meterausschläge erschwert waren. Wohl aber zeigte sich nach dem 
Ausprobieren verschiedener Möglichkeiten, daß das von den Filtern 
BG 12 (kurzwelliges Blau) und BG 7 (Blaugrün) hindurchgelassene 
Licht annähernd gleich stark absorbiert wird, wenn diese Filter beide 
in Kombination mit einer 2 cm dicken Wasserschicht, die die langwelligen 
Strahlen und einen Teil des Ultravioletts absorbiert, benutzt werden. 

Mit diesen beiden Filtern konnte die Absorption gut und genau 
bestimmt werden. Aus 18 Messungen ergab sich, daß das Verhältnis 
der Absorption des kurzwelligen Blaus zu der des langwelligen durch- 
schnittlich 1:0,95 + 0,04 beträgt. Dieser Unterschied ist nicht bedenk- 
lich, weil der zu erwartende Unterschied in der phototropischen Wirksam- 
keit ihm entgegengesetzt ist. 
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Ebenso sorgfaltig muBte nun die phototropische Wirksamkeit beider 
Spektralbereiche miteinander verglichen werden. Hierbei wurde auf 
größtmögliche Gleichmäßigkeit des Versuchsmaterials geachtet. Ferner 
ließ ich die Schälchen mit den Sporangienträgern vor Versuchsbeginn 
kurze Zeit bei etwas geringerer Luftfeuchtigkeit stehen, bis die störenden 
Tropfen an den Sporangienträgern größtenteils verschwunden waren. 
Durch diese Vorkehrungen und durch eine erhöhte Zahl von Versuchen 
ließ sich eine ausreichende Genauigkeit des Kompensationsversuchs 
erzielen. Die Ergebnisse bringe ich in Tabelle 4. 

Bei diesen Zahlen darf die zweite Dezimale des Intensitätsverhält- 
nisses nicht mehr als genau betrachtet werden. Trotzdem ist eindeutig 
zu erkennen, daß das 


von uns heautete its. Tabelle 4. Kompensation zweier gleich stark 


absorbierter Lichtqualitäten verschiedener 





grün stärker wirksam Wellenlänge. 
ist als das Blau. Der Intensitäte- 
Unterschied beträgt 10 verhältnis Phototropische Wirksamkeit 


bl : bi 
bis S0% Mn nn 


also,daßdieAnwendung Größer als 1,25 | blau stets ) blaugrün 


des photochemischen ie ie eng en 2 u EA 
Er, ; Æ —ı u und blaugrün gleich wirksam 
Aquivalentgesetzes hier 1.951,10 | blaugrün meist } blau 

zulässig ist. Das gilt Kleiner als 1,05 | blaugrün stets ) blau 


auch angenähert in 
quantitativer Hinsicht. Die durchschnittliche Wellenlänge des blauen 
Lichts beträgt 415 mu, die des blaugrünen 475 mu; die Quantengrößen 


M7; d. h. etwa wie 1:0,87. 

Jedoch kann hier nicht von einem Beweis gesprochen werden, da 
wir nicht wissen, ob an der Absorption von Strahlen eines der beiden 
Bereiche mehr für den Phototropismus unwichtige Substanzen beteiligt 
sind als bei der Absorption von Strahlen des anderen Bereichs. Ich 
meine aber, daB ein solcher Beweis gar nicht so sehr erforderlich ist, 
daB wir vielmehr eher umgekehrt aus der Anwendung des Âquivalent- 
gesetzes und den experimentellen Befunden den SchluB ziehen dürfen, 
daB im Pigment die für die phototropisch wirksame Absorption ent- 
scheidende Substanz dominiert. 








verhalten sich also wie 


7. Das Pigment. 


Bei dem Pigment handelt es sich sicher um ein Carotinoid bzw. 
um ein Gemisch von Carotinoiden. Dafiir sprechen schon die gefundenen 
Absorptionsverhältnisse, außerdem die Schwefelsäureprobe: Bei Be- 
handlung mit konzentrierter Schwefelsäure tritt in wenigen Sekunden 
eine schöne Blaufärbung der Pigmentzone ein. 

Es gelang mir auch, Kristalle des Farbstoffes zu gewinnen. Die 
Sporangienträger wurden, um erhebliche Lageveränderungen während 


Beta EY RTS some 


Pa a meer roten See ETT PIT nn eo een 














734 Erwin Biinning: 
des AbschieBens der Sporangien zu vermeiden, auf Objektträgern in 
Agar gelegt, mit Deckgläschen bedeckt und im Dunkeln oder bei Licht 
stehen gelassen. In beiden Fällen waren nach einem Tag oder schon 
früher in der Pigmentzone zahlreiche kleine Kristallblättchen zu er- 
kennen (Abb. 5). Diese Kristalle erscheinen auch einzeln orange oder 
rötlich; sie lassen im Polarisationsmikroskop Doppelbrechung und 
Pleochroismus erkennen. Die Auslöschung ist gerade und findet 
statt, wenn die kurze Kante der Blättchen parallel oder senkrecht zur 
Schwingungsebene des polarisierten Lichts liegt. Wird der Analysator 
oder Polarisator allein benutzt, so erscheinen die Kristalle farblos, 
wenn ihre kurze Kante mit der 
Schwingungsebene des vom Po- 
larisator bzw. Analysator hin- 
durchgelassenen Lichts parallel 
liegt, bei einer Drehung um 90° 
aber tiefrot. 

Hiernach ist es nicht ausge- 
schlossen, daß es sich um Carotin 
selber handelt. — SCHOPFER 
extrahierte kürzlich aus Phyco- 
myces blakesleeanus und Mucor 
hiemalis ein Carotinoid, das er 
nach den Absorptionsverhält- 
nissen (in Schwefelkohlenstoff 
Abb.5. Kristalle des Orangepigments am Ort gelöst) als B -Carotin bezeichnete. 

des urspriinglichen Pigmentrings. Allerdings scheint mir die Be- 

stimmung der Absorptions- 

maxima nicht auszureichen, um eine ganz sichere Identifizierung vor- 

zunehmen. Es gibt auch andere Carotinoide, die annähernd gleiche 
Absorptionsverhältnisse zeigen. 

Zur Ermittlung der chemischen Natur des Pilobolus - Carotinoids 
sollen weitere Untersuchungen vorgenommen werden. 





8. SchluBbetrachtung. 


Wenn die chemische Natur des Pigments genau ermittelt ist, wird 
die nächste Aufgabe der Untersuchung in der Ergründung der photo- 
chemischen Vorgänge bestehen, die die phototropische Erregung ein- 
leiten. — Es erscheint mir bemerkenswert, daß sich mit Carotinoiden 
photodynamische Wirkungen erzielen lassen. KUEN und PURINGER 
beobachteten eine Hämolyse unter dem Einfluß von Carotin und Xantho- 
phyll, wenn kurzwellige (von diesen Farbstoffen gut absorbierte) Strahlen 
einwirkten. Die Tatsache, daß die phototropisch wirksame Absorption 
in einem Carotinoid vollzogen wird, läßt sich also gut mit dem von 
METzNER auf Grund seiner Versuche über den mit fluorescierenden 
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Farbstoffen ,,induzierten Phototropismus“ aufgestellten Schema des 
Zustandekommens phototropischer Erregungsvorgänge vereinbaren. 


Auch die Tatsache der völligen Unwirksamkeit des langwelligen roten Lichts 
wäre mit einer solchen Vorstellung gut zu vereinbaren, da photodynamische Er- 
scheinungen offenbar auf der Aktivierung von Sauerstoffmolekülen beruhen können 
und daher nur Quanten wirksam werden, deren molare Energie größer als die Akti- 
vierungsenergie des Sauerstoffes, also größer als 37000 cal ist; die Wellenlänge der 
phototropisch wirksamen Strahlung müßte hiernach kleiner als etwa 750 mu sein. 

Ich hoffe, hierüber durch weitere Untersuchungen Aufschluß ge- 
winnen zu können. Vielleicht läßt sich dadurch auch unsere Kenntnis 
über die Bedeutung der Carotinoide bei anderen lichtphysiologischen 
Vorgängen, speziell bei der Photosynthese, erweitern. 


9. Zusammenfassung der Ergebnisse. 


Die durch Kompensationsversuche ermittelte Kurve der photo- 
tropischen Empfindlichkeit von Pilobolus-Sporangienträgern für Strahlen 
verschiedener Wellenlänge zeigt zwei Maxima, eines bei etwa À 445 my, 
das zweite, schwächere, bei À 485 mu. Strahlen über 690 my sind völlig 
unwirksam; jedoch ist ein Teil der Strahlen zwischen 650 und 690 mu 
noch wirksam. 

Durch Beobachtung im Spektralokular und vor allem durch direkte 
Messung der Lichtabsorption in der Pigmentzone des Sporangien- 
trägers wurde ermittelt, daß dieses Pigment zwei Absorptionsmaxima 
hat, die mit denen der phototropischen Empfindlichkeitskurve überein- 
stimmen. 

Aus den Versuchen wird der Schluß gezogen, daß die Strahlungs- 
absorption im Pigment der Sporangienträger für die Entstehung der 
phototropischen Erregung entscheidend ist, und daß sich die unterschied- 
liche phototropische Wirksamkeit der einzelnen Spektralbereiche aus 
der unterschiedlichen Absorption im Pigment erklärt. Vermutlich ist 
diese Erklärung auch auf andere Pflänzen anwendbar. 


Bei gleich starker Absorption von kurzwelligem blauen und blau- 
grünem Licht ist das blaugrüne Licht phototropisch wirksamer als das 
blaue. Das steht mit den Erfordernissen des photochemischen Äquivalent- 
gesetzes in Einklang. Für den phototropischen Effekt kommt es also 
anscheinend, sofern die betr. Lichtqualität überhaupt wirksam ist, auf 
die Quantenzahl, nicht auf die Quantengröße an. 

Bei dem Pigment handelt es sich um ein Carotinoid, vielleicht um 
Carotin. Es gelang, den Farbstoff zur Kristallisation zu bringen; die 
Kristallblättchen zeigen Doppelbrechung und Pleochroismus. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft bin ich für die Überlassung von Leih- 
gaben, durch die die Untersuchungen ermöglicht wurden, sehr zu Dank verpflichtet. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 


ZUR PHYSIOLOGIE DES SOG. KARTOFFELABBAUES. 
I. UBER EINE FORMATIVE WIRKUNG VON HETEROAUXIN AUF DAS 
AUSTREIBEN VON KARTOFFELKNOLLEN 1. 
Von 
K. RAMSHORN. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. März 1937.) 


Im hiesigen Institut laufende Untersuchungen über Abbauerschei- 
nungen an Kartoffelpflanzen lenkten die Aufmerksamkeit auf Korrela- 
tionsstörungen, welche für die Diagnostik des bekannten, wirtschaftlich 
gefürchteten sog. Abbaues zuverlässige, bisher nicht beachtete Hinweise 
geben (RUHLAND und MicHAEL, 1936). 

Bei der Beobachtung von Knollen gesunder wie abbauender Kartoffel- 
sorten während ihrer Lagerzeit fallen nämlich bei der Art des Austreibens 
der verschiedenen Knollen charakteristische Unterschiede auf, welche 
in irgendeinem Zusammenhang mit dem jeweiligen Abbaugrad zu stehen 
scheinen. Alle Knollen der gesunden wie die Zuchtknollen (,‚Originale‘‘) 
der abbauenden Sorten treiben zumeist wenige, sehr kräftige Sprosse 
mehr oder weniger am apikalen Ende aus. Die Nachbauten dieser 
Originale pflegen in jährlich zunehmendem Maße die Erscheinungen des 
sog. Abbaues zu zeigen. Die Knollen der verschiedenen Nachbauten 
erzeugen im Gegensatz zu den Originalen sehr viele, dünne und lang- 
triebige Sprosse an allen möglichen Stellen der Knolle (Abb. 1)?. Für 
alle untersuchten Sorten ist dieses Verhalten einheitlich, wenn auch 
gewisse Schwankungen in der Längenentwicklung wie der örtlichen 
Sproßverteilung zu berücksichtigen sind. Ebenso ist die Intensität 
bezüglich der Art und Ausbildung der Sprosse wie der zeitlichen Ent- 
wicklung bei den einzelnen Sorten recht verschieden groß. Man kommt 
aber ohne weiteres auf ein einheitliches Bild, wenn man den Quotienten 
aus Sproßgewicht und Sproßlänge der verschiedenen Knollengruppen 
(der Originale und der verschiedenen Nachbauten) bildet (vgl. eine 
spätere Mitteilung). Dabei haben die Originale der abbauenden Sorten 
ein weit höheres Sproßgewicht pro Längeneinheit als alle folgenden 
Nachbauten. 

1 Als I. Mitteilung erschien: „Zur Physiologie des sog. Kartoffelabbaues‘‘ von 
W. RugzanD und G. MıcHaer. (Lit.-Verz. Nr. 16.) 

2 Recht auffällig ist dazu das schnellere Heranwachsen der letzteren Sprosse; 
die der Hochzuchtknollen verzeichnen erst einen geringen Gesamtzuwachs, wenn 
die Sprosse der Nachbauknollen (bei gleichen Bedingungen) schon weitgehend 
ausgetrieben sind. 
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Das Bild der fadig verzweigten Sprosse der Knollen abbauender Sorten 
weist mit Deutlichkeit auf eine Unterdriickung der Terminalknospe oder 
zumindest auf eine Schwächung derselben hin. Für letztere sprechen die 
Ergebnisse der Untersuchungen von RUHLAND und MICHAEL (1936)! an 
Knollengeweben, nach welchen die allgemeine Ursache für einen Schwäche- 
zustand im Protoplasma selbst zu suchen ist. Deshalb bestand der Wunsch, 
auf irgendeine Weise die Gegensätzlichkeit der Sproßbildung normaler 





Abb. 1. Verschiedenartiges Austreiben von Knollen der abbauenden Sorte ,,Erdgold‘. 
O Original (aus der Zucht hervorgegangen). 1. N. 1. Nachbau usw. Frühjahr 1935. 
(Nach Photographie gezeichnet, ebenso Abb. 2 u. 4). 


und abbauender Kartoffelknollen näher zu untersuchen und vielleicht 
auf experimentellem Wege einen Hinweis auf die Ursache derselben zu 
erlangen. 

Einfluß der Dekapitation einzelner Knospen. 


Der Störung der normalen organischen Polarität beim Austreiben 
der abbauenden Knollen wurde zunächst durch Dekapitation einzelner 
Knospen zu begegnen versucht; mit Ausnahme einer Knospengruppe 
am apikalen Ende wurden die Sprosse z. B. entfernt; der Variation in 
der Versuchsanstellung waren keine Schranken gesetzt. Jedoch konnte 
durch diese Manipulationen nichts anderes erreicht werden, als daß sich 
an allen Schnittstellen nach längerer Zeit seitlich neue Sprosse bildeten, 
welche allerdings nun statt der fädigen eine gedrungene Form aufwiesen 
und in großer Zahl auftraten. Interessanterweise trat gleichzeitig an den 
Stümpfen eine Art Kallusbildung ein, von welcher später noch die Rede 


1 Vgl. auch Kano, 1935. 
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sein wird. Die verbliebenen Sprosse zeichneten sich bei diesen Versuchen 
jedoch nicht durch eine stärkere Entwicklung gegenüber denjenigen von 
Kontrollen aus, d. h. eine Beeinflussung der Terminalknospe durch ein- 
malige Beseitigung der Seitenknospen tritt nicht ein. 


Der Einfluß von Heteroauxin. 


Ein anderer Weg erschien noch gangbar, um eine Steuerung der 
organischen Polarität in eben austreibenden Knollen herbeizuführen, 
wie ihn Versuche mit Heteroauxin an rollenden Blättern der abbauenden 
Sorte ,,Erdgold“ im Frühjahr 1935 gewiesen hatten. Eine Lanolinpaste 
mit einer bestimmten Konzentration von Indolylessigsäure war auf Blätter 
von Pflanzen in allen zur Verfügung stehenden Abbaugraden im Zu- 
sammenhang mit Untersuchungen über das Blattrollen gestrichen worden. 
Dabei ergab sich eine verschiedenartige Wirkung dieser Wuchsstoffgabe; 
die Blätter der aus Hochzuchtmaterial stammenden (Original-)Pflanzen, 
welche normalen Habitus aufwiesen, zeigten Schädigungen im Blatt- 
gewebe, ebenso einige der Nachbauten, und zwar derjenigen Generationen, 
welche verhältnismäßig besser wuchsen und gediehen als alle anderen, 
während die an sich kränkeren Nachbauten ohne sichtbare Schädigung 
verblieben. Das unterschiedliche Verhalten gegenüber der Wuchsstoff- 
gabe legte den Gedanken nahe, die Beeinflußbarkeit der Formbildungs- 
vorgänge durch Heteroauxin, dem in seiner physiologischen Wirkung 
dem Auxin am nächsten stehenden Phytohormon, zu untersuchen. Auf 
die Möglichkeit eines solchen Einflusses wiesen besonders noch die Er- 
gebnisse von elektrischen Messungen an lebenden, gesunden und kranken 
Knollen hin. Die von RUHLAND und MicHAEL (1936) angeführte elek- 
trische Methode, welche auf Erfahrungen an anderen Objekten bei 
früheren Untersuchungen (RAMSHORN, 1934) beruht, wurde bei Knollen 
angewendet und ergab auch bei diesen Organen eine der organischen 
entsprechende elektrische Polarität, deren Größe auf den Lebenszustand 
der Knoilen schließen läßt. Der Zusammenhang von Größenordnung und 
Richtung dieser elektrischen Potentialdifferenzen mit Entwicklungs- bzw. 
Wachstumsvorgängen wie mit der Wuchsstoffwirkung konnte hier ähnlich 
wie bei Keimlingen erwiesen werden. Die ,,polare Potentialdifferenz‘, 
welche durch den Quotienten der in Millivolt gemessenen Potential- 
differenz und der Länge der Knolle in Zentimetern gekennzeichnet wird, 
war bei Originalen stets durchschnittlich höher als bei den Nachbauten 
der jeweiligen Sorte!. Der Gedanke, daß durch Heteroauxin eine 
Änderung der elektrischen Polarität und damit auch der organischen 
Polarität erzielt werden kann, fand demnach nochmals seine Be- 


gründung. 


1 Auf diese Untersuchungen soll in der nächsten Veröffentlichung dieser Keihe 
besonders eingegangen werden. 
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Der Einfluß des Heteroauxins auf die Entwicklung der Kartoffelpflanze. 


Da der Zeitpunkt fiir eine weitere Beobachtung der Knollen selbst 
ungünstig war (Frühjahr 1935), wurden die mit Heteroauxin behandelten 
Knollen sogleich ausgesteckt. Für die ersten Untersuchungen diente die 
Sorte ,,Erdgold“ als Objekt, deren Abbau von uns schon längere Zeit 
beobachtet worden war, und bei welcher die Abbauerscheinungen beson- 
ders stark hervortraten (s. Abb. 1). Die Versuche wurden mit der Ori- 
ginalstufe (unter welcher wir die aus der Zucht gewonnenen Knollen 
verstehen wollen, vgl. oben), vorgenommen, deren sukzessive Tochter- 
generationen (Abbauten) weiter beobachtet wurden. Der besseren Über- 
sicht halber sollen die verschiedenen Knollengenerationen im folgenden 
in Klammern mit Buchstaben bezeichnet werden; die ,,Originalstufe“ 
wird nun mit (O), die Stufe des 1. Nachbaues mit (1. N.), die folgende 
mit (2. N.) usw. gekennzeichnet werden. Durch besondere Indices werden 
weiterhin die mit Heteroauxin versehenen Knollen (W) von denen der 
Kontrollen (K) und der noch zu erwähnenden Spätsaat (S) unterschieden. 
Die Indices (w) bzw. (s) werden angeführt, wenn es sich um Generationen 
handelt, deren Entwicklung verfolgt wird, ohne daß erneut Heteroauxin 
geboten bzw. spät ausgesät wird. Die beigefügten Jahreszahlen bezeichnen 
das Erntejahr der Knolle. 

Die Zugabe des Heteroauxins erfolgte kurz vor dem Auslegen der 
Knollen durch Einschnitte in die apikale Region derselben und Ein- 
schmieren der Paste in die Kerben (Abb. 2, links oben), während die 
Kontrollen nur heteroauxinfreie Lanolinpaste erhielten. 

Im Sommer 1935 zeigten die 10 Pflanzen der Originale (OW), welche 
auf diese Weise behandelt worden waren, nur ein etwas stattlicheres Aus- 
sehen als die unbehandelten Kontrollpflanzen (OK), unterschieden sich 
aber im Ernteertrag nicht wesentlich!. Die Entwicklung der Pflanzen 
des 3., 4. und 5. Nachbaues (3., 4. und 5. N.W.) wurde völlig gehemmt, 
dagegen diejenige der an sich stark abbauenden Pflanzen vom 6. und 
7. Nachbau (6. und 7. N.W.) im Vergleich zu ihren Kontrollen in der 
Entwicklung gefördert, ohne allerdings die der Originalpflanzen (OW, 
OK) auch nur annähernd zu erreichen; der Ernteertrag war bei allen 
diesen Nachbauten so außerordentlich gering, daß keinerlei Schluß auf 
eine verschiedenartige Wirkung des Heteroauxins erlaubt war und von 
weiteren Beobachtungen abgesehen wurde. 


1 Zu erwähnen ist hierbei eine Pflanzenreihe, deren Knollen erst im Juli (1935), 
also erheblich später als normal, ausgelegt wurden (— OS). Die aus dieser Spätsaat 
hervorgehenden Stauden waren besonders kräftig entwickelt und zeigten außer- 
ordentlich wohl entwickelte Blattflächen; die von ihnen geernteten Knollen waren 
zwar gewichtsmäßig nicht von den beiden anderen Originalreihen unterschieden, 
besaßen aber außerordentlich wohlentwickelte Knollen (Abb. 2, OS). Diese Spat- 
saat wird sehr von RAkITIn und Suvorov (1935) empfohlen, da nach ihrer Ansicht 
die infolge der hohen Temperaturen während der Knollenentwicklung verursachte 
Degeneration der Kartoffelknollen damit umgangen wird. 
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Während des Winters 1935/36 ruhten die geernteten Knollen (von OK, 
OW und OS) auf Regalen im dunklen und kühlen Keller, wo sie laufend, 
namentlich bei einsetzendem Treiben der Knollen, beobachtet wurden. 


Mit beginnender Entwicklung 
der Sproßanlagen zeigte sich 
jett erst ein grundlegender 
Unterschied zwischen dem vor- 
behandelten und nicht behan- 
delten Knollenmaterialgleichen 
Alters. Die Knollen des Kon- 
trollenmaterials (nun 1. N. K.) 
wie die der obenerwähnten 
Spätsaat (nun 1.N.s) zeigten 
das übliche Bild abbauender 
Organe, indem sie ,,allseitig“ 
fädige und lange Sprosse trie- 
ben (Abb. 2)!. Dagegen ent- 
wickelten sich bei den Knollen, 
deren Mutterorgane (OW) im 
Frühjahr zuvor mit Hetero- 
auxin begabt wurden, in ge- 
ringer Zahl die Sprosse kräftig 
fast ausschließlich am apikalen 
Ende. Bei diesem offensicht- 
lichen Unterschied blieb es 
auch bis zum Frühjahr 1936, 
in welchem alle diese, nunmehr 
den 1. Nachbau darstellenden 
Knollen ausgepflanzt wurden. 

Da nun die Dauer der Nach- 
wirkung der einmaligen Wuchs- 
stoffgabe (an (OW), im Früh- 
jahr 1935) auf die Folge der 
Tochtergenerationen von gro- 
Bem Interesse war, wurde den 
Knollen (1. N. w) keine weitere 





lS 


OW OK 





Abb. 2. Sproßentwicklung bei Knollen von Origi- 
nalen und Nachbauten der Sorte ,,Erdgold**. Obere 
waagerechte Reihe: Original 1934/35. Mittlere 
waagerechte Reihe: 1. Nachbau 1935/36. Untere 
waagerechte Reihe: 2. Nachbau 1936/37. Senk- 
rechte Reihe links: Originalknollen mit Hetero- 
auxin behandelt; mittlere: normaler Verlauf; 
rechts: Originalknollen spät gesät. 


Paste gegeben. Zur Kontrolle wurden die Knollen des 1. Nachbaues 
(1. N. K), sowie die aus der Spätsaat (1935) hervorgegangenen (1. N. s) 
ausgelegt. Abb. 3 zeigt den Zustand der Stauden nach einigen Wochen 
der Entwicklung. Man bemerkt, wie die aus der Hochzucht stammenden 


1 Beachtlich ist das Verhalten der Spätsaatknollen (nun 1.N.s); sie treiben zwar 
überall aus, doch zeigen die Sprosse am Wachstumspol eine kräftigere Entwicklung 


(s. Abb. 2). 


Planta Bd. 26. 
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742 K. Ramshorn: 
Originalknollen (fiir 1936 neu bezogen, = OK) vollkommen normal und 
großblättrig (links, 1. Reihe) heranwachsen — ebenso verhalten sich mit 
Heteroauxin behandelte Schwesterpflanzen (= OW, 2. Reihe) — und 
die nach rechts folgenden 1. Nachbauten (ohne Behandlung [3. Reihe, 
1. NK] und Spätsaat [4. Reihe, 1.N.s]) verkiimmert und klein bleiben. 
Die nun folgende (5.) Reihe stellt die Pflanzen des Versuches dar (1. N. w), 
welche sich gegen ihre gleichaltrigen Schwesterpflanzen (Reihe 3 und 4) 
stark im Wuchs hervorheben. Auch nach vollständiger Entwicklung des 
Krautes bleibt dieser Gegensatz deutlich erhalten: Diese von dem 1935 mit 





Abb. 3. Staudenentwicklung 1936. Sorte ‚„„Erdgold“. 1. Reihe: Original (aus der Zucht stam- 

mend) (OK), 2. Reihe: Original + Heteroauxin (OW), 3. Reihe: 1. Nachbau (1.N.K), 

4. Reihe: 1. Nachbau (Spätsaat, 1.N.s), 5. Reihe: 1. Nachbau (Original-Mutterknollen 
1935 mit Heteroauxin versehen, 1. N. w). 


Wuchsstoff versehenen Knollenmaterial (OW) stammenden Pflanzen 
(1. N. w) zeigen den gleichen Habitus wie die der Hochzucht (OK, OW). 
Ganz besonders wird dies durch die folgende Ernte hervorgehoben: 
Zahlen- und gewichtsmäßig kommt ihre Ernte an die der Hochzucht- 
pflanzen heran, dagegen ist die von den gleichaltrigen Nachbauten 
(1.N.K, 1.N.s) gelieferte Knollenmenge gering und dürftig (vgl. 
Tabelle 1). 


Tabelle 1. Ernteertrag von je 10 Pflanzen der Sorte „Erdgold“ in Kilo- 
gramm (Herbst 1936). 


BE an, Le 0 9,5 kg 
Originale (mit Heteroauxingabe) . . . . . . . . . . . 8,25 kg 
1. Nachbau (Kontrolle) ... . . . . . . . . . . . . . 2,75 kg 
nr ih ns Shen u 3,0 kg 
(Originalknollen 1935 mit Heteroauxingabe) . 


nur. We MARS de muse 16:09:40, ee ee 
ts Ve a SP -e Ce Che ie à à 
a we NIET SE AEs EN th Ge à ae 
a a ee SD Dm fe... ae ee ae ee ee 
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Neben der Sorte ,,Erdgold“ wurden die gleichen Versuche mit den 
Sorten „Odenwälder Blaue‘ und ,,Wekaragis“ angestellt, und zwar mit 
aus der Hochzucht stammendem Material (OK, OW). Hier zeigte sich 
interessanterweise, daß die in der gleichen Art mit Heteroauxin ver- 
sehenen Pflanzen (OW) zum Teil einen größeren Ernteertrag zeitigten 
als die Kontrollen (OK). Dieses Ergebnis weist auf die große Verschieden- 
artigkeit der Reaktion der einzelnen Sorten hin, wie sie besonders auch 
im Abbaugrad (s.0.) hervortritt. Ein wesentlicher Unterschied im 
Ernteertrag zwischen Versuchs- und Kontrollpflanzen war 1936 bei der 
Sorte ,,Erdgold“ ebensowenig wie im Vorjahr zu verzeichnen. 

Während des Winters 1936/37 konnten nun an den zur Verfügung 
stehenden Knollen des nunmehrigen 1. Nachbaues (1. N. K, 1. N. w, 1936) 
wie des 2. Nachbaues (2.N.K, 2. N. w, 1936) der Sorte ,,Erdgold“ die 
Beobachtungen des Vorjahres bezüglich ihres Austreibens bestätigt 
werden. Die Knollen des 1. Nachbaues (1. N.w), deren Stammorgane 
bei Beginn des Auslegens im Frühjahr 1936 mit Wuchsstoff versehen 
worden waren, begannen wieder vollkommen polar und kräftig Triebe 
zu bilden, ebenso verhielten sich die des 2. Nachbaues (2. N. w), deren 
Hochzuchtknollen im Frühjahr 1935 mit Wuchsstoff behandelt worden 
waren. Alle Kontrollen der entsprechenden Nachbauten (1.N.K, 
2. N. k, 2. N.s) stachen durch ihr allseitiges und kümmerliches Treiben 
merklich von ihnen ab, wie dies in den anfänglichen Stadien die 
Abb. 2 zeigt. 

Weitere, im Laufe der Zeit an umfassenden Versuchen vorzunehmende 
Beobachtungen werden zu zeigen haben, wie lange sich die Wirkung des 
Heteroauxins in der gekennzeichneten Art und Weise bei der Entwicklung 
der Nachbaustufen bemerkbar macht. 


Der Einfluß des Heteroauxins auf die organische Polarität 
der Knollen. 


In wesentlich kürzerer Zeit ließ sich nun die Einwirkung des Hetero- 
auxins während des Überwinterns der Knollen auf Regalen prüfen. Etwa 
zu Beginn des Treibens wurden verschiedenen Stellen der Organe von 
Originalen wie von Nachbauten Paste der verwendeten Konzentration 
appliziert, in der Erwartung, eine ähnliche Verschiedenartigkeit der 
Reaktion zu erhalten, wie es bei den Blättern der Stauden der Fall 
gewesen war. Bei den Originalen hatte sich, wie bereits angedeutet 
wurde, eine Schädigung, bei den stark abbauenden Nachbaustufen 
dagegen keine solche ergeben. 


Knollen der Originale. 
Abb. 4 zeigt die Arten der Wuchsstoffzugabe. Zunächst wurde ver- 
sucht, mehr basalwärts gelegene Sproßanlagen zur Entwicklung durch 
49* 
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Bestreichen derselben mit Paste zu veranlassen; jedoch trat an den 
behandelten Stellen keine Entwicklung der Anlagen ein, dagegen bildeten 
sich ganz vereinzelt und von Versuch zu Versuch schwankend am basalen 
Ende Sprosse aus, welche weit kiimmerlicher als die am apikalen Ende 
vorhandenen waren. Eine Zugabe von Heteroauxin am apikalen Ende des 
Organs hatte stets eine Hemmung der SproBentwicklung, die an den 
Originalknollen ausgeprägt an dieser Stelle einsetzt, zur Folge; die nach 
der Basis zu gelegenen SproBanlagen zeigten eine recht geringe Neigung, 
bei dieser Unterdriickung der Hauptknospe auszutreiben, wie dies in 
der Abb. 4 (1) ersichtlich ist. An der Basis der Knolle aufgestrichene 





Abb. 4. Einflu8 von Heteroauxin auf das Austreiben von Knollen der Sorte ,,Erdgold“. 
Obere waagerechte Reihe: Knollen der Originale. Untere waagerechte Reihe: Knollen des 
1. und 2. Nachbaues. Die mit Paste bestrichenen Stellen sind punktiert. 


Heteroauxinpaste rief keinen sonderlichen Effekt hervor, der sich höch- 
stens in geringer basalwärts erfolgender Sproßbildung äußerte. Ganz 
anders als direkt auf die Endknospen an der Spitze der Knollen gebrachte 
Heteroauxinpaste wirkte sich eine ringförmig um dieselbe aufgelegte 
aus, welche zwar wieder eine Hemmung der dabei direkt betroffenen 
Anlagen, aber nun eine starke Entwicklung der von der Paste nicht berühr- 
ten apikalen Knospengruppen und eine geringe einiger basalwärts liegen- 
der hervorrief. Diese beschriebenen Reaktionen der Knollen auf die 
verschiedenartige Plazierung der Paste konnte im Winter 1935/36 wie 
1936/37 in guter Übereinstimmung der Ergebnisse gefunden werden. 


Knollen der Nachbauten. 


Bei diesem Material konnte in der gleichen Weise die Zugabe 
des Heteroauxins variiert werden. Die Folge der Beeinflussung ist 
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derjenigen der Originalknollen ähnlich, wenn auch die Wirkung ungemein 
viel stärker ist. Aus der Abb. 4 (7) ist deutlich eine verschiedenartige 
Beeinflussung an einer Knolle ersichtlich. Die am apikalen Pol auf- 
getragene Paste hemmt öfters, aber nicht immer, die Entwicklung der 
Sprosse, auf die entfernter liegenden Anlagen wirkt sie verschiedenartig. 
Dieses Verhalten ist sicherlich eine Folge der Diffusion der Indolylessig- 
säure vom Ort der höchsten Konzentration, also der bestrichenen Stelle, 
in das übrige Gewebe; das hierdurch hervorgerufene Konzentrations- 
gefälle bedingt dann in der aus der Abbildung ersichtlichen Weise die 
verschiedene Entwicklung der Sprosse. Besonders scheint dies in einigen 
Fällen zum Ausdruck zu kommen, wo die Sprosse, zufällig auf der gleichen 
Flanke orientiert, in ihrem Längenwachstum nach der Basis hin zunächst 
zunehmen, dann aber weiter basalwärts wieder abnehmen. 

Weiterhin fällt auf, daß bei diesen Nachbauknollen sich eine viel 
größere Entwicklungsbereitschaft für alle Sproßanlagen zeigt als bei 
den Originalen. Deshalb kommt auch die Wuchsstoffwirkung in viel 
größerem Maße zum Ausdruck. Sicherlich ist dieses Verhalten durch 
den Abbau bedingt, als dessen Folge die ausgesprochene Tendenz zur 
Entwicklung sämtlicher Knospen schon gekennzeichnet wurde. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Eine wesentliche Eigenart der heute im Vordergrund der Hormon- 
forschung stehenden spezifischen Stoffe besteht in ihrem richtung- 
gebenden Einfluß bei Vorgängen der Organentwicklung. Auch aus den 
oben beschriebenen Versuchen kann man zunächst folgern, daß eine 
Steuerung der Knospenentwicklung bei Knollen durch Zugabe von 
Heteroauxin erreicht wird, wobei in zweierlei Hinsicht ein Einfluß aus- 
geübt werden kann, ein fördernder oder ein hemmender. Dieser quali- 
tative Einfluß des Wuchsstoffes läßt sich nach Beobachtungen Larpacus 
(1933) und DosräiLs (1936) bei Keimblättern und bei Laubblättern (DosTAL, 
1908, 1909) nachweisen, bei welchen diese spezifischen Stoffe korrelativ 
das Wachstum der Achseltriebe, nach Snow (1925) und MÜLLER (1935) 
auch von Epikotylen beherrschen; an Vicia faba identifizierten THIMANN 
und Sk ooc (1933, 1934), an Keimblattern PLCH (1936) und an Laubblattern 
Unrovi (1934) diese Stoffe mit dem Avena-Wuchsstoff. Schon länger ist 
bekannt, daß wachsende Endknospen auf Seitenknospen hemmend 
wirken; daß zwischen beiden stoffliche Beziehungen vorliegen, stellte 
Snow (1935) fest. THIMANN und Skoog (1934) beobachteten nun bei 
Vicia faba die End- und Seitenknospen auf ihre Wuchsstoffproduktion 
hin; dabei ergab sich, daß die Endknospe große Mengen von Auxin er- 
zeugt, welches stengelwärts wandert, während im Gegensatz zu ihnen 
die Seitenknospen ohne Wuchsstoffproduktion verbleiben, wenigstens 
sofern sie nicht zum Austreiben gelangen (vgl. auch ZIMMERMANN, 


1936). 
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Nicht immer darf aber der Wuchsstoff als alleinige Ursache fiir die 
korrelative Beeinflussung in Betracht gezogen werden, da eine durch 
Wuchsstoffwirkung an Zellen veranlaßte Reaktion vollständig von dem 
Ort abhängig ist, an dem sich diese befinden. Damit soll gesagt sein, 
daß der physiologische Zustand der Zelle für die Auswirkung eines 
Phytohormones maßgebend ist und die mengenmäßige und qualitative 
Zusammensetzung desselben sich erst sekundär bemerkbar macht (Lar- 
BACH, 1935)1. So können nach der Ansicht Josts (1935) etwa die indi- 
viduellen Schwankungen, welchen die Ergebnisse von Untersuchungen 
über Entwicklungsvorgänge, wie z.B. die Kallusbildung, unterworfen 
sind, auf die Erfüllung einer Zahl von Bedingungen zurückzuführen sein, 
welche nach ihm vielleicht CO-Stoffe der Wuchsstoffe (wie das Biotin 
K6aets) darstellen und in einem Falle vorhanden sein, im anderen fehlen 
können. 

Betrachtet man das Bild der knospenden gesunden Knolle (OK, 
Abb. 1), so fällt das die Entwicklung beherrschende Wachstum der 
apikalen Knospe auf; auch hier dürfte eine korrelative Beeinflussung 
der Nebenknospen durch diese Endknospe nach den vorliegenden Beob- 
achtungen zugrunde liegen. Bestärkt wird diese Auffassung angesichts 
der Wirkung von Heteroauxin auf die abbauenden Knollen (J. N. w, 
2.N.w). Der offenbar bestehende Mangel an Auxin, welches in seiner 
natürlichen Konzentration unseren bisherigen Kenntnissen zufolge die 
Polarität des Austreibens beherrscht, wird durch dieses Phytohormon 
behoben. Seine Wirkung ist dabei eine recht vielseitige, wie uns die 
Versuche bereits zeigten. Bei direkter Zugabe auf die Knospenanlagen 
in der von uns verwendeten Konzentration hemmt das Heteroauxin 
die Entwicklung zumeist *. Wird es aber auf benachbartes Gewebe in 
einiger Entfernung von den Sproßanlagen gegeben, so wird eine for- 
mative Beeinflussung ausgeübt. Einen weiteren Einfluß erfahren schließ- 
lich die entfernt liegenden, über die übrige Knolle mehr oder weniger 
regelmäßig verteilten, übrigen Sproßanlagen, deren Austreiben ebenfalls 
vom Wuchsstoffgehalt der Knolle abhängig ist, wie wir gesehen haben. 
Für diese gegensätzliche Wirkung des Wuchsstoffes kann eigentlich in 
erster Linie nur seine verschiedene Konzentration einen Ausschlag geben. 
Die Annahme jedoch, daß der mengenmäßige Gehalt des Auxins allein für 
die unterschiedliche Reaktion verantwortlich ist, dürfte zu primitiv sein. 
Befriedigender erscheint die Annahme, daß die Zelle der höheren Pflanze 
den Wuchsstoff zunächst als. ,,WachstumsanstoB‘ bei ihrer Entwicklung 
benötigt (Söpıng, 1936), der aber wiederum zweifellos von einer Menge 
von Innenbedingungen abhängig ist. Für diesen Anstoß der Entwicklung 


1 Vgl. auch Curtis (1935). 
2 Dieser von HABERLANDT vermutete Effekt, bei dem eine zu hohe Konzen- 
tration Reaktionen verhindert, wirkt nach Josts (1935) Untersuchungen mit 
Bohnensäften ,,überreizend‘‘, in gewissem Sinne also schädigend ein. 
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von Organanlagen bedarf es nun, wie bekannt, höherer Konzentrationen, 
als sie beispielsweise für wachstumfördernde oder -hemmende Wir- 
kungen erforderlich sind (Jost, 1935). In diese Richtung weisen auch 
unsere Versuche an Knollen durchaus. Betrachten wir Abb. 4 (7), so 
können wir sehr gut an der zufällig auf einer Flanke erfolgten Sproß- 
entwicklung in der Richtung von der Spitze nach der Basis der Knolle 
hin die Wirkung der verschiedenen Konzentrationen, welche durch die 
unterschiedliche Entfernung der Sprosse von dem Ort der Wuchsstoff- 
zugabe bedingt sind, auf Wachstum und Entwicklung verfolgen. Man 
kann ein solches Konzentrationsgefälle ohne weiteres annehmen, da es 
quantitativ an orthotrop orientierten Organen wie Koleoptilen und 
Wurzeln (KENNETH und THIMANN, 1934) oder Bäumen (ZIMMERMANN, 
1936), qualitativ an Erbsenkeimlingen (DosriL, 1936) nachgewiesen ist; 
einige von uns vorgenommene qualitative Bestimmungen des Wuchsstoff- 
gehaltes entlang einer apikal mit Heteroauxin begabten Knolle mittels 
des Erbsentestes nach Dosriz (1936) (Keimblattstiel als Indikator) 
ergaben die Richtigkeit dieser Annahme. 

Die Beeinflussung der von der wuchsstoffreichen Knollenspitze ent- 
fernt liegenden Seitenknospen, welche sich in einer Hemmung des Aus- 
treibens bemerkbar macht, wird zweifellos durch den Wuchsstoff erfolgen ; 
seine Wirkung kann aber hier keine direkte sein, denn seine Konzen- 
tration an diesen Stellen spricht gegen eine mengenmäßig bedingte 
Entwicklungsverhinderung. Hier dürften durch den am Wachstumspol 
der Knolle erfolgten ,,WachstumsanstoB“ innere Faktoren — wie schon 
erwähnt — zur Entfaltung gekommen sein, welche korrelativ einen 
Einfluß auf die Seitenknospenbildung gewinnen. 

Betrachten wir nun die durch Heteroauxinzuführung bewirkte Um- 
steuerung der Polarität des Austreibens bei gesunden (Original-) und 
bei kranken (Nachbau-)Knollen, so fällt auf, daß bei ersteren die Sproß- 
anlagen am basalen Ende der Knolle weit weniger reichlich entwickelt 
werden, selbst in dem extremen Falle, wo alle übrigen Knospenanlagen 
unterdrückt werden (Abb. 4, 1), während dagegen bei kranken Organen 
(Abb. 4, 5) die Entwicklung durchaus auch am anderen Ende erfolgt. 
Dies ist eine beachtenswerte Verschiedenheit, die aber erklärlich er- 
scheint: Da nach qualitativen, eigenen Messungen der Wuchsstoffgehalt 
der gesunden Knollen an sich schon ein weit höherer ist, kommt in 
unseren Versuchen eine höhere Gesamtkonzentration (Auxin-+ Hetero- 
auxin) zustande, welche sich hemmend auswirken kann, während im 
anderen Falle (Nachbauten) die entstehende Konzentration anscheinend 
noch unter der Schwellenkonzentration für eine Entwicklungshemmung 
verbleibt. 

Von diesen Erörterungen aus kann man schließlich auf die Frage 
nach der Ursache für die Störung der normalen Polarität der Knollen 
abbauender Pflanzen eingehen. Die primäre qualitative Wirkung des 
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Wuchsstoffes bei beginnendem Austreiben wird zuerst in einer Art 
Einleitung oder Anstoß der Entwicklungsvorgänge liegen, später aber 
wird sie quantitativ das Wachstum der Sprosse fördern. Die Konzen- 
tration in den jungen Sprossen wird dabei mit zunehmender Entfernung 
des Organes von der Wuchsstoffquelle, d. h. vor der Blattbildung noch 
von der Knolle, absinken. Der für die weitere Entwicklung der Pflanze 
nötige Wuchsstoff wird zweifellos neu gebildet werden müssen. Die 
Wuchsstoffquellen des Pflanzenorganismus stellen dann bekanntlich 
junge Blätter, Blütenknospen usw. dar (LAIBACH und Mayer, 1935; 
Söpıne, 1936). Bis zur Entwicklung der Blätter der jungen Pflanze 
wird nun der dazu nötige Wuchsstoff infolge des geringeren Gehaltes 
in der kranken Knolle verbraucht sein, bevor die notwendige Wuchs- 
stoffproduktion durch die jungen Blätter einsetzt. Die Folge hiervon 
kann die mangelhafte Entwicklung und Funktion des Blattorganismus 
der Pflanze sein, welche wiederum geschwächte, später allseitig aus- 
treibende Knollen hervorbringt. Für die Störung der Korrelation des 
Austreibens kann nun nach unseren bisher vorliegenden Beobachtungen 
an den Knollen der untersuchten abbauenden Sorte der Wuchsstoffmangel 
durchaus verantwortlich gemacht werden. Auch das charakteristische 
Bild der aus der abbauenden Knolle schließlich später entstehenden 
oberirdischen Pflanzenteile verträgt sich mit der Annahme eines Wuchs- 
stoffmangels: 1. Dafür spricht der auf Wuchsstoffmangel hinweisende 
Kümmerwuchs der Pflanze. 2. Die unregelmäßige Fläche des rollenden 
Blattes weist auf eine Störung der Wuchsstoffproduktion hin. 3. Schließ- 
lich dürfte die auch von uns beobachtete, mangelnde geotropische Reak- 
tionsfähigkeit der Pflanzensprosse von Nachbauten sehr wahrscheinlich 
auf Mangel an Wuchsstoff zurückzuführen sein. Für den letzten Punkt 
spricht weiter, daß jüngste, eben austreibende Sprosse (welche sich nahe 
der wuchsstoffhaltigen Knolle befinden) nach unseren Beobachtungen 
noch geotropisch zu reagieren vermögen. Nach unseren Erfahrungen 
dürfte es nicht ausgeschlossen sein, daß das Wesen der Abbaukrankheit 
der Kartoffelpflanzen in mangelnder bzw. unzulänglicher Wuchsstoff- 
produktion zu suchen ist. Damit würde auch die generationsweise fort- 
schreitende Verkümmerung der gesamten Pflanze (Kraut und Knolle) im 
Einklang stehen, insofern die disponible Wuchsstoffmenge bei mangeln- 
der Neuproduktion durch Verbrauch immer tiefer absinkt. Sollte die 
bisher nur drei Knollengenerationen hindurch beobachtete Aufhebung 
des Abbaues durch einmalige Wuchsstoffapplikation sich auch weiterhin 
erhalten, so würde man den Eindruck gewinnen, daß die Abbau- 
krankheit geheilt worden ist, und zwar bemerkenswerterweise infolge 
der Entwicklungsanregung durch ein vielleicht sogar körperfremdes 
Hormon. 
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Zusammenfassung. 


Die sich im Austreiben von Sprossen abbauender Kartoffelknollen 
äußernde Korrelationsstörung gab Anlaß zu dem Versuch, die Störung 
der Polarität an Knollen der Sorte „Erdgold‘“ physiologisch zu be- 
einflussen. 

1. Dekapitation aller Knospen mit Ausnahme der Terminalanlage 
führt nicht zu einer Polarisation des Austreibens im normalen Sinne. 
An den Schnittstellen erfolgt Kallusbildung und Entwicklung kräftiger, 
kurzer Sprosse. 

2. Auf Grund der verschiedenartigen Einwirkung von Heteroauxin 
auf Blattgewebe verschiedener Abbaustufen wie auch der Originale 
werden Versuche mit Knollen unter Zugabe dieses Phytohormones an- 
gestellt. 

a) Werden Hochzuchtknollen vor dem Auslegen (Frühjahr 1935) am 
apikalen (Wachstums-) Ende mit Heteroauxin behandelt, so ergibt sich 
kein wesentlicher Einfluß auf die Entwicklung der Stauden und die 
Ernte im Vergleich zu Kontrollen, wohl aber kommt er zum Ausdruck 
beim Austreiben der geernteten Knollen. Diese treiben im Gegensatz 
zu den Kontrollen polar (also apikal bevorzugt) wie Hochzuchtknollen 
aus. Diese Beeinflussung wird auch in den im Sommer 1936 zur Ent- 
wicklung gelangenden Stauden des nunmehrigen Nachbaues erhalten; 
diese Pflanzen entwickeln sich (im Gegensatz zu den Kontrollen) ebenso 
kräftig wie die Hochzuchtpflanzen und zeigen einen guten Ernteertrag. 
Die von diesen Pflanzen geernteten Knollen treiben gegen Ende des 
Winters 1936/37 wiederum vollkommen polar aus. Die weitere Wirkung 
im Verlaufe der Entwicklung wird verfolgt werden. 

b) Bei Zugabe von Heteroauxin vor Beginn des Sproßtreibens treten 
charakteristische Reaktionen an Knollen ein. Direkte Zugabe hemmt 
die Entwicklung der Anlagen bei gesunden Knollen fast immer, weniger 
häufig bei kranken. Zugabe an verschiedenen Stellen der Knollen wirkt 
bei Originalmaterial auf die Polarität nicht ein, bei Nachbauknollen 
hängt die Entwicklung vom Ort der Zugabe ab. 

3. Die Störung der Polarität im Austreiben abbauender Knollen wird 
auf Wuchsstoffmangel unter Berücksichtigung anderer, physiologischer 
Komponenten zurückgeführt. 

4. Es wird die Möglichkeit erörtert, ob das Wesen der Abbau- 
krankheit der Kartoffelpflanze auf unzulängliche Wuchsstoffproduktion 
zurückzuführen ist und die Krankheit durch Zuführung von Hetero- 
auxin heilbar ist. 

Weitere Untersuchungen über die Nachhaltigkeit des Einflusses der 
einmaligen Heteroauxinapplikation auf die Entwicklung und den Ge- 
sundheitszustand der folgenden Tochtergenerationen sind für mehrere 
Kartoffelsorten vorgesehen. 
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UBER DEN AUFBAU PFLANZLICHER ZELLWANDE. 


ZUR FRAGE DES NACHWEISES DER QUERELEMENTE MIT SCHWEFEL- 
SAURE NACH SAKOSTSCHIKOFF. 
Von 
WILHELM WERGIN. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. März 1937.) 


1. Einleitung. 


M. Lüprke (6,7,8,9,10) hat zur Erklärung der perlschnurartigen 
Formen bei der Quellung von Pflanzenfasern angenommen, daß in regel- 
mäßigen Abständen die Fasern durch mit der Außenhaut verwachsene 
Querhäute unterteilt sind. Obgleich bereits von mehreren Seiten (1, 2, 
4, 13) darauf hingewiesen worden ist, daß diese Erklärung nicht zutrifft, 
haben in neuester Zeit A. SAKOSTSCHIKOFF und D. TUMARKIN (12) ein 
Quellungsverfahren angegeben, bei dem die in Frage stehenden Quer- 
elemente besonders deutlich in Erscheinung treten sollen. Die russischen 
Forscher setzen das Zellwandmaterial einer sehr kurzzeitigen Einwirkung 
von 93—94%iger Schwefelsäure in der Weise aus, daß nach 1—2 Sek. 
die behandelten Präparate in überschüssiges Wasser getaucht werden. 
Dabei zeigen die Fasern und Haare zumeist nur noch den von der Quellung 
weniger angegriffenen Innenschlauch der Zellen und in oft erstaunlich 
regelmäßiger Anordnung quer zur Achse stehengebliebene Gewebereste, 
die, Querstrukturelemente genannt, mit den von LUDTKE angenommenen 
Querelementen identifiziert wurden. Die Versuchsergebnisse von SAKOST- 
SCHIKOFF konnten von R. HALLER (3) nicht bestätigt werden. Indessen 
hat SAKOSTSCHIKOFF (11) überzeugend dargelegt, daß dieser Mißerfolg 
auf ungünstig gewählte Versuchsbedingungen zurückgeführt werden muß. 

Da im Rahmen einer größeren Untersuchung über den Aufbau der 
pflanzlichen Zellwand die Ergebnisse von SAKOSTSCHIKOFF für uns von 
besonderem Belang waren, haben wir die Versuche nachgearbeitet. 
Dabei hat sich ergeben, daß die von SAKOSTSCHIKOFF beschriebenen 
Erscheinungen sich gut reproduzieren lassen, daß aber die Beobachtungen 
anders gedeutet werden müssen. 


2. Versuchsführung. 

Baumwollhaare verschiedener Herkunft wurden unter Anwendung 
einer Schwefelsäure von einem spez. Gewicht 1,84 (93—94%) und 
genauer Einhaltung der Arbeitsmethode von SAKOSTSCHTKOFF untersucht. 
Auf einem Objektträger wurde ein Bündel von Haaren innig mit einem 
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Tropfen Säure in Berührung gebracht und der Objektträger sofort in 
kaltes Wasser getaucht. Bei zu kurzem Belassen der Haare in der Säure 
tritt leicht ein Abschwemmen des Haarbündels vom Objektträger beim 
Eintauchen in das Wasser ein, ein Übelstand, den auch Hater beklagt. 
Das Bündel kann aber leicht durch eine Pinzette oder Nadel wieder auf 
den Objektträger gebracht werden. Die beobachteten Bilder entsprechen 
völlig denen, die SAKOSTSCHIKOFF beschrieben hat und stellen Stadien 
im Quellungsverlauf kurz vor der völligen Auflösung dar. 

Um aber festzustellen, ob diese Gebilde durch Querelemente im Sinne 
von LÜDTKE verursacht sind, oder ob sie nicht doch durch Reste einer 
Kutikula vorgetäuscht werden, ist es notwendig, den Quellungsvorgang 
in seinem zeitlich bedingten Ablauf zu verfolgen. Da sich der Quellungs- 
vorgang mit sehr großer Geschwindigkeit abspielt, ist es nicht möglich, 
ihn an ein und demselben Haar in Abhängigkeit von der Zeit zu beob- 
achten. Es hat sich aber gezeigt, daß verschiedene Haare unter den- 
selben Quellungsbedingungen verschieden stark angegriffen werden, so 
daß es möglich ist, in erster Näherung ein Bild des zeitlichen Ablaufes 
aus den verschieden weit gequollenen Haaren zu gewinnen. An einigen 
Haaren war der Übergang von anscheinend unverletzten Stellen zu 
Stellen mit den umstrittenen Quellungsfiguren zu sehen. 

In den Abb. 1—7 sind charakteristische Stadien des Quellungs- 
vorganges in Mikrophotographien wiedergegeben. Die Kutikula als 
äußerste Wandschicht reißt an vielen Stellen bevorzugt quer zur Faser- 
achse ein, wird aber nicht aufgelöst, sondern zusammengeschoben 
(Abb. 1). An den Rißstellen ist die Kutikula ausgeweitet worden und 
die Ränder stehen über die Breite des Haares hinaus. Die Kutikula 
rutscht in wellenförmigen, stark anfärbbaren Linien zusammen, die nicht 
immer senkrecht zur Achse des Haares stehen (Abb. 2 und 3). An den 
von der Kutikula entblößten Stellen kann nun das Quellungsmittel 
angreifen. Es trifft dort auf eine zweite Wandschicht, die eine schwächere 
Quellungshinderung als die erste bildet. Diese Primärwand ! bedingt bei 
der Kugelquellung die Gestalt der Kugeln. In einigen Fällen konnte 
beobachtet werden, daß die Kutikula in langen Fetzen parallel zur 
Achse des Haares sich losgelöst hatte und neben dem Haar lag. In 
solchen Fällen war die sekundäre Wandschicht besonders stark und 
gleichmäßig aufgequollen und zeigte niemals das Vorhandensein eines so 
verhältnismäßig großen Strukturelementes, wie es die Querelemente 
Lüptkes sind. Sehr klare Bilder entstanden, sobald die Außenhaut (ob 
nur Primärwand oder auch noch Kutikula, ließ sich häufig nicht ent- 
scheiden) senkrecht zur Blickrichtung des Beschauers, nicht über die 
ganze Breite des Haares, geplatzt war (Abb.4). Die Ränder der Auf- 
bruchstellen waren nach außen stark umgebogen und gaben einen Weg 
frei, auf welchem die Schwefelsäure in das Innere eindringen konnte. 


1 Nach der Terminologie von Kerr and BAILEY (5). 
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Die dabei zur Seite gedrückten Wandmassen waren nicht von Quer- 
elementen gehalten, sondern entweder von einem noch unverletzten Teil 
der Wand oder von dem Gegendruck der nächsten Aufbruchstelle ge- 
staucht worden. Dadurch entstanden in Seitenansicht U-förmige Ge- 
bilde, in Aufsicht die von LÜDTKE und SAKOSTSCHIKOFF als Quer- 
elemente gedeuteten Figuren. 

Die Abstände der Aufbruchstellen sind durchaus nicht immer gleich- 
mäßig weit entfernt. Eine annähernde Gleichförmigkeit bestand nur 
immer innerhalb ein und desselben Haares, nicht aber beim Vergleich 
der Haare untereinander (Abb. 5, 6, 7). Abb. 5 zeigt ein Haar mit Haut- 
fetzen und daneben ein Haar, dessen Wandmaterial ungehindert ge- 
quollen ist, und das keine widerstandsfähigen Querelemente erkennen 
läßt. Bei dem Haar in Abb. 6 liegen die Rißstellen außerordentlich nahe 
zusammen. Die Abbildung Abb.7 ähnelt den Bildern, die SAKOSTSCHIKOFF 
als Beweis für das Vorhandensein der Querstrukturelemente angegeben 
hat. An einer Stelle aber ist sehr deutlich zu erkennen, daß die zurück- 
gebliebenen Hautfetzen sich nicht an Querelementen festgesetzt haben, 
welche quer zur Achse des Haares stehen sollen, sondern spiralig um 
die Achse des Haares angeordnet sind. Zumindest an dieser Stelle 
bestehen keine Querelemente, und es ist sehr unwahrscheinlich, daß die 
senkrecht zur Haarachse liegenden und im Aussehen ganz ähnlichen 
Stellen außer aus Hautresten aus Querelementen bestehen. Die sekun- 
dären Wandpartien werden dort, wo sie durch das Aufreißen der Außen- 
haut (Kutikula und Primärwand) freigelegt werden, von der Schwefel- 
säure zuerst aufgelöst. Die unter den Hautfetzen liegenden und von 
diesen noch geschützten Stellen werden später angegriffen. Wird nun 
die Quellung in diesem Stadium unterbrochen, so können die stehen- 
gebliebenen Teile leicht.eine Inhomogenität quer zur Achse vortäuschen. 

LiprKe (6) nimmt an, daß bei den Bastfasern und auch bei der 
Baumwolle die Querelemente mit der Primärwand bzw. Kutikula ver- 
wachsen sind. Die angenommenen Querelemente wären im besonderen 
ein Strukturelement der sekundären Wand. Im Stadium der Ontogenese, 
in denen die Ausbildung der sekundären Wand noch gering ist und ihre 
wenigen Zelluloseschichten keinen starken Quellungsdruck ausüben 
können, müßte die platzende Kutikula und Primärwand leicht von den 
Querelementen, obwohl diese auch erst gering entwickelt sind, gehalten 
werden, wenn tatsächlich eine Verwachsung vorläge. Es sind von uns 
junge Baumwollhaare in den Entwicklungsstadien, in denen die Bildung 
der sekundären Wand begonnen hat, der gleichen Behandlung unter- 
worfen worden. Als typisch für alle diese Stadien hat sich ergeben, 
daß die Kutikula besonders leicht von den darunterliegenden Schichten 
abgehoben wird (Abb. 8) und oft in langen dünnen Häuten neben den 
Haaren liegend aufzufinden ist. Abb. 8 stellt ein Baumwollhaar dar im 
Alter von 25 Tagen nach Abfall der Blütenblätter. Die Kutikula, ab- 
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gelöst von den darunterliegenden Wandschichten, ist an der mit a be- 
zeichneten Stelle besonders deutlich zu erkennen. Die sekundäre Wand 
ist noch außerordentlich gering entwickelt und ist auf beiden Seiten 
des Haares zusammen mit der Primärwand als schmaler Saum an den 
mit b bezeichneten Stellen im optischen Schnitt zu sehen. Der proto- 
plasmatische Innenschlauch hat sich von der inneren Grenzschicht der 
sekundären Wand stark zurückgezogen und liegt als ein schmales, mit 
Rutheniumrot stark anfärbbares Band bei e im Inneren des Haares. 
Die Primärwand scheint oft mit der Kutikula abgerissen zu werden, und 
die gequollenen Massen der sekundären Wandschichten treten dann 
ungehindert heraus (siehe die mit einem Pfeil bezeichneten Stellen der 
Abb. 9 und 10). Die Quellungsbilder lassen an keiner Stelle das \Vor- 
handensein von Querelementen erkennen. 

Wir sind zu der Uberzeugung gelangt, daB die Teile der Quellungs- 
figuren, welche SAKOSTSCHIKOFF als Querstrukturelemente bezeichnet 
hat, nur von den Resten der Kutikula und Primärwand dargestellt 
werden. Von dem im Inneren herrschenden Quellungsdruck und der 
Widerstandsfähigkeit der Außenhäute scheint es abzuhängen, ob die 
Reste dieser Häute regelmäßig, und in welchen Abständen sie angeordnet 
sind. Der Bau der Zellwände, der die Widerstandsfähigkeit bedingt, 
unterliegt natürlichen Schwankungen durch verschiedene Wachstums- 
faktoren und ist auch bei den einzelnen Pflanzenarten und -gattungen, 
welche Fasern und Haare liefern, verschieden. Es ist möglich, daß die 
Vortäuschung von Querelementen in einigen Fällen vollkommener sein 
wird als in anderen. Im Falle der Baumwolle jedoch ist es leicht, sich 
davon zu überzeugen, daß keine Querelemente im Sinne LÜDTKEs vor- 
handen sind. 


Zusammenfassend sei kurz folgendes herausgestellt: Verfolgt man den 
Quellungsverlauf, wie er nach der Methode von SAKOSTSCHIKOFF durch 
Behandlung mit konzentrierter Schwefelsäure vor sich geht, so erkennt 
man, daß nach dem Platzen der quellungshindernden Außenhäute 


Erklärung der nebenstehenden Textabbildungen 1—10. 


Vergrößerung: Abb. 1 580 mal, Abb. 2-10 380 mal. 
Baumwollhaare, mit konzentrierter Schwefelsäure nach SAKOSTSCHIKOFF gequollen, in 
verschiedenen Stadien. 
Abb. 1, 8—10. Junge Haare. Abb. 2—7. Alte ausgereifte Haare. 
Abb. 1. Baumwolle, junge Haare, 30 Tage alt, aus Ägypten, in Methanol konserviert, 
vor der Quellung getrocknet, mit Safranin gefärbt. Abb. 2. Baumwolle, ausgereifte Haare, 
Kardenband, gereinigt mit 5% NaOH bei Raumtemperatur und 2% NaOH in der Hitze, 
darauf mit verdünntem NaOCl (0,4351 g akt. Chlor im Liter), mit Safranin gefärbt. Abb. 3. 
Baumwolle, ausgereifte Haare, Kardenband, mit Safranin gefärbt. Abb. 4. Baumwolle, aus- 
gereifte Haare, roh, amerikanischer Herkunft, mit Safranin gefärbt. Abb. 5—7. Baumwolle, 
ausgereifte Haare, gereinigt wie bei Abb. 2, mit Safranin gefärbt. Abb. 8. Baumwolle, 
junge Haare, 25 Tage alt, aus Ägypten, in Methanol konserviert, vor der Quellung getrocknet, 
mit Rutheniumrot gefärbt. Abb. 9. Baumwolle, junge Haare, 20 Tage alt, wie in Abb. 8 
behandelt, mit Safranin gefärbt. Abb. 10. Baumwolle, junge Haare, 35 Tage alt, wie in 
Abb. 8 behandelt, mit Safranin gefärbt. 
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(Kutikula und Primärwand) die Reste der Haute infolge der sich dabei 
ändernden Spannungen von zwei Seiten zusammengeschoben werden. 
Das unter diesen Resten liegende Wandmaterial liegt verhältnismäßig 
geschützt, bleibt oft bei einer plötzlichen Unterbrechung der Quellung 
erhalten und trägt dazu bei, im Verein mit den Resten der Kutikula und 
Primärwand Querelemente vorzutäuschen. An Aufbruchstellen, quer 
zur Achse des Haares und senkrecht zur Blickrichtung des Beschauers, 
konnte dieser Vorgang besonders eindrucksvoll gezeigt werden. Es muß 
also die Annahme, daß in den Zellwänden der Baumwollhaare Quer- 
elemente im Sinne LÜDTKEs vorhanden sind, abgelehnt werden. 


Herrn Prof. Dr. Kurt Hess danke ich für das große Interesse und die stete 
Förderung, die er meiner Arbeit angedeihen ließ. Ebenso sage ich der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft für die Unterstützung der Arbeiten meinen ergebensten 
Dank. 





Literaturverzeichnis. 


1. Griftioen, K.: Über Quellungsbilder verschiedener Faserarten und deren 
Bedeutung für die Faserstruktur. Planta (Berl.) 24, 584 (1935). — 2. Haller, R.: 
Der histologische Aufbau der Baumwollfaser. Helvet. chim. Acta 16, 383 (1933). 
3. Haller, R.: Zur Frage der Existenz von Querelementen innerhalb der nativen 
vegetabilischen Gespinstfasern. Helvet. chim. Acta 18, 800 (1935). — 4. Hess, K. 
u. L. Akim: Faserfeinbau und Quellung bei Cellulose. Cellulosechem. 12, 95 (1931). — 
5. Kerr, Th. and J. W. Bailey: The cambium and its derivative tissues. J. Arnold 
Arboretum 15, 327 (1934). — 6. Liidtke, M.: Zur Kenntnis der pflanzlichen Zell- 
membran. Ann. Chem. 466, 27 (1928). — 7. Liidtke, M.: Untersuchungen iiber 
Aufbau und Bildung der pflanzlichen Zellmembran und ihrer stofflichen Kompo- 
nenten. Biochem. Z. 288, 1 (1931). — 8. Liidtke, M.: Uber die Organisation der 
pflanzlichen Zellmembran. Cellulosechem. 13, 169, 185 (1932); 14, 1 (1933). — 
9. Lüdtke, M.: Werden und Organisation der pflanzlichen Zellmembran. Proto- 
plasma (Berl.) 22, 457 (1934). — 10. Liidtke, M.: Weitere Untersuchungen über 
das Hautsystem pflanzlicher Fasern und Haare. Planta (Berl.) 25, 774 (1936). — 
11. Sakostschikoff, A.: Zur Frage der Existenz von Querelementen innerhalb der 
nativen vegetabilischen Gespinstfasern. Helvet. chim. Acta 19, 973 (1936). — 
12. Sakostschikoff, A. u. D. Tumarkin: Über die Homogenität nativer Zellulosen 
und ihrer Derivate. Melliand Textilber. 11, 444 (1930); 16, 215, 244 (1935). — 
13. Sehlotmann, A.: Untersuchungen überdie Struktur pflanzlicher Haare und Fasern. 
Planta (Berl.) 19, 313 (1933). 








(Aus dem Institut fiir allgemeine Botanik in Hamburg.) 


UBER DIE UBIQUITAT DER SAT-CHROMOSOMEN BEI DEN 
BLUTENPFLANZEN 1. 


Von 
FLAvio RESENDE. 


Mit 30 Textabbildungen (189 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 3. März 1937.) 


Einleitung. 

Nachdem 1873, 1875 und 1882 SCHNEIDER, STRASBURGER, BÜTSCHLI 
und FLEMMING die kleinen bei den Kernteilungen auftretenden Stäbchen 
(die wir seit WALDEYER 1888 als Chromosomen bezeichnen) gefunden 
hatten, beobachtete S. NAWASCHIN 1912 bei zwei von ihm untersuchten 
Arten (Galtonia candicans und Muscari tenuiflorum) an den Enden 
einiger Chromosomen kleine Körperchen, die durch einen Faden mit 
den Chromosomen verbunden sind. Diese Gebilde bezeichnete er als 
Trabanten oder Satelliten und beschreibt sie später auch bei Albuca 
(1913), Fritillaria imperialis (1916) und Epipactis palustris (von M. Nawa- 
SCHIN 1925 mitgeteilt). Nach S. NawascHins Entdeckung fing man 
an, diesen kleinen bei einigen Chromosomen gefundenen Anhängseln 
Aufmerksamkeit zu schenken, und bald wurden auch bei verschiedenen 
anderen Pflanzen Trabanten gefunden. 1925 faßte M. Nawascutn alle 
diesbezüglichen Angaben zusammen: 13 Jahre nach der Entdeckung 
der Trabanten waren diese bei 63 Arten aus 23 verschiedenen Gattungen 
(nur Phanerogamen) festgestellt. Die Untersuchungen nahmen weiter 
zu, und bis 1928 sind nach Kuxn Trabanten bei 130 Arten aus 38 ver- 
schiedenen Gattungen festgestellt worden. 

Diese weite Verbreitung der Trabanten fiel sowohl M. NawAscHIn 
als auch Kun auf. M. NawascHin (1925) sagt, daß sie bei den höheren 
Pflanzen sehr oft vorkommen und denkt, „daß diesen rätselhaften 
Gebilden eine doch nicht unbedeutende Rolle im Pflanzenreich gehört‘“. 

Eine Beziehung zwischen Trabanten und Nucleolen in der Prophase 
und im ruhenden Kern wurde von 8. Nawascuin 1913 bei Galtonia 
candicans bemerkt. Er beobachtete, daß die Trabanten in dem ruhenden 
Kern auf dem Nucleolus sitzen, von dem sie in der Prophase von den 
Chromosomen abgehoben werden sollen. Eine Reihe von Autoren hat 


1 Dissertation der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultät der Han- 
sischen Universität zu Hamburg. Der Aufenthalt des Verfassers in Hamburg 
und damit die Ausführung der Arbeit unter der Leitung von Prof. Dr. Heırz 
wurde durch das Instituto para a Alta Cultura, Lisboa, und zum Teil durch die 
Alexander von Humboldt-Stiftung, Berlin, ermöglicht, wofür beiden Stiftungen 
der Dank ausgesprochen sei. 


Planta Bd. 26. 50 
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später das Vorhandensein von Trabanten auf dem Nucleolus in der 
Prophase und im ruhenden Kerne bei anderen Pflanzen bestätigt (Soro- 
KIN 1924, 1927, 1929; M. NawascHın 1925, 1929; Baranow 1926; 
SENJANINOVA 1926; Hertz 1928; Kunw 1928; KakınzE 1929; BöcHER 
1932; Bruun 1932; Sax 1932; Scumipt 1933; DERMEN 1933; Goop- 
SPEED 1934; GEITLER 1934; McCuintock 1934; GuiıSıG 1934; Matsuura 
1935; WestereÄrn 1936; FERNANDES 1936 u.a.). Einige davon, wie 
SOROKIN, KUHN, Bruun und DERMEN bestreiten aber (bzw. erkennen 
nicht), daß die den Nucleolen aufsitzenden Körperchen Trabanten seien. 

1927 hat DE Mor bei einer polyploiden Serie von Hyacinthus fest- 
gestellt, daß die Nucleolen sich verdoppeln mit der Verdoppelung der 
Chromosomensätze. Er nahm an, daß in der Telophase die Nucleolen 
mit den sekundäre Einschnürungen tragenden Chromosomen eines 
haploiden Satzes in irgendeinem Zusammenhang stehen. 

1931 gelang es Herrz, das Wesen der Beziehung zwischen den 
Trabanten tragenden Chromosomen und den Nucleolen aufzufinden und 
dadurch zugleich die von STRASBURGER (schon vor NawascHins Ent- 
deckung im Jahre 1888) festgestellte Symmetrie der Zahl, Lage und 
Größe pflanzlicher Nucleolen in jungen Schwesterzellen zu erklären. 

Hertz (193la) entwickelte die Vorstellung, daß die Nucleolen in 
der Telophase immer an bestimmten Stellen bestimmter Chromosomen 
entstehen. Diese Chromosomen bezeichnete er als Nucleolen-Chromo- 
somen. Bei den von ihm untersuchten Arten (Phanerogamen und Moosen) 
sind die Nucleolen-Chromosomen auch zugleich Trabanten- oder sekun- 
däre Einschnürungen tragende Chromosomen. Die Nucleolen entstehen 
entweder an den Fäden, die die Trabanten mit den betreffenden Chromo- 
somen verbinden, oder an denjenigen der sekundären Einschnürung. 
Die Größe der Nucleolen wird durch die Länge des Fadens bedingt. 
Solche Nucleolen-Chromosomen wurden von Hertz als SAT-Chromo- 
somen ! bezeichnet. 

Durch diese Feststellung ist die Rolle der noch 1925 für M. NAwASCHIN 
rätselhaften Gebilde erklärt; ebenso auch die Rolle der sekundären 
Einschnürungen, worüber 1929 DELAUNAY sich äußerte: „Wir müssen 
gestehen, daß wir bis jetzt von der Rolle der akinetischen Einschnürungen 
so gut wie gar nichts wissen.“ 

Da bei den Herrzschen Objekten (1931 a) die Nucleolen-Chromosomen 
immer auch SAT-Chromosomen waren, stellte Herrz die Arbeitshypothese 
auf, daß ganz allgemein bei Pflanzen solche Chromosomen vorhanden 
sein müssen. Einen ersten Anhaltspunkt für die Richtigkeit dieser 
Vorstellung ergab die Untersuchung einer großen Zahl von Vicia-Arten 
(Herrz 1931b). Im Gegensatz zu SWESCHNIKOVAs Angaben (1927) 


1 Diese Bezeichnung beruht auf der Tatsache, daß diese Chromosomen einen 
thymonukleinsäurearmen oder -freien Faden (sine acido Thymonucleinico) auf- 
weisen. 
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besitzen alle untersuchten Arten SAT-Chromosomen und, wie zu er- 
warten, in derselben Anzahl wie die (in meristematischen Zellen) vor- 
handenen Nucleolen. Einen weiteren Beleg bilden die entsprechenden, 
an 38 Thalictrum-Arten (KuHN 1928) und 108 Crepis-Arten! (Bascock 
und CaMERON 1934) erhaltenen Ergebnisse (vgl. Hzrrz 1935, Resenpe 
1936). 

In der Vicia-Arbeit stellt Herrz weiter fest, daß in ausnahmsweise 
auftretenden Karyomeren, denen nachweislich die beiden SAT-Chromo- 
somen fehlen, doch Nucleolen gebildet wurden. Deren Entstehen ist 
also nicht an das Vorhandensein dieser Nucleolen-Chromosomen gebunden: 
„Immer, wenn SAT-Chromosomen vorhanden sind, müssen an ihnen 
die Nucleolen entstehen. Die SAT-Chromosomen wirken begrenzend 
auf die Zahl, Lage und Größe der Nucleolen. Fehlen die SAT-Chromo- 
somen, so können sich die Nucleolen trotzdem bilden.‘ (Herrz 1931b, 
S. 504.) 

In einigen nach 1931 erschienenen Arbeiten [GErrLER 1932 und 
1936 (hier zum ersten Male Trabanten bei Algen), Matsuura 1935]? 
wurde die Übereinstimmung der Zahl der Trabanten-Chromosomen mit 
der Zahl der Nucleolen (in meristematischen Zellen) bestätigt. Ferner 
wurde eine ursächlich gleiche Beziehung auch bei einigen Tieren fest- 
gestellt [Herrz 1933, Herrz und BAUER 1933, KAUFMANN 1934, DEARING 
1934 und CHEN 1936 (Protozoen)]. 

Neuerdings (DARLINGTON 1932, GoopsPEED 1934, LORBEER 1934, 
Matsuura 1935, GEITLER 1936 und FERNANDES 1936) wurden ver- 
einzelte Fälle gefunden, in denen allein die allgemeine Vorstellung von 
Hertz (1931a, S. 782 und 839) Gültigkeit besitzen soll. Bei Agapanthus 
umbellatus, Kniphofia aloides, Nicotiana longiflora, Frullania dilatata, 
Trillium kamtschaticum, Cladophora alpina und Narcissus bulbocodium 
var. genuinus besteht eine (aber von allen Forschern nur in der Prophase 
genauer untersuchte!) Beziehung zwischen ,,Nucleolen und bestimmten 
Stellen bestimmter Chromosomen‘, die aber nach der Feststellung der 
genannten Autoren keine Fäden und keine Trabanten besitzen (s. S. 795). 

Andererseits finden sich auch einige Autoren, die die Kondensation 
der Nucleolen an Nucleolen-Chromosomen in Abrede stellen, und keine 


1 Schon bei Herrz (1935) und in meiner vorläufigen Mitteilung (1936) wurde 
gesagt, daß bei jeder der 108 Crepis-Arten Trabanten gefunden worden sind; 
Basooox und CAMERON (1934, S. 313) behaupten, daß bei Crepis hierosolymitana 
wie bei C. mollis keine vorhanden sind, dagegen beobachten sie solche bei C. lyrata. 
Aber wenn man das D-Chromosom von Crepis lyrata mit dem D-Chromosom vom 
C. hierosolymitana und dem von C. mollis vergleicht (1. c. Abb. 14), sieht man 
sofort, daß, wenn das eine ein SAT-Chromosom sein soll, die anderen es ebenfalls 
sein müssen. 

2 Während des Druckes der Arbeit bekam ich eine Mitteilung von SATê (1936) 
und von FERNANDES (1936b), worin über die Übereinstimmung von Trabanten 
und Nucleolen — bei Seilla, Nerine, Gasteria und Welwitschia — berichtet wird. 


50* 
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(DoUTRELIGNE 1933) oder neue unklare Vorstellungen (DERMEN 1933) 
iiber das Zustandekommen der Symmetrie der Lage der Nucleolen in 
jungen Schwesterkernen entwickeln. Es ist im höchsten Grad unwahr- 
scheinlich, daß, nachdem die Ursache für die symmetrische Lage (s. 0.) 
bei einer ganzen Reihe von Pflanzen und auch bei Tieren aufgefunden 
ist, bei anderen eine andersartige Ursache eine Rolle spielen soll. 
(ProracH 1934 wiederum scheint die oben genannte Arbeitshypothese 
nicht verstanden zu haben.) Zu den Angaben DOUTRELIGNES wurde 
bereits in einer anderen Mitteilung Stellung genommen (Herrz und 
RESENDE 1937, über DERMEN und PROPACH s. S. 801). 

Eine Reihe anderer Autoren wiederum konstatierten lediglich, ohne 
zu der Beziehung zwischen Trabanten und Nucleolen Stellung zu nehmen, 
daß bei einigen der von ihnen untersuchten Arten erstere fehlen!. So 
sagt McKay (1931), daß nur bei einer von 24 Cucurbitaceen-Arten die 
Trabanten vorhanden sind. McCuLLaGx (1934) gibt an, daß bei Plantago 
Rassen oder Arten ohne Trabanten bei fast vollkommener Ubiquität 
der Trabanten innerhalb der Gattung vorkommen. Ferner wurde die 
Gattung Trillium in letzter Zeit von verschiedenen Autoren ganz be- 
sonders auf Trabanten hin untersucht, ohne daß bisher solche gefunden 
wurden. Auch Hunter (1934), Skovstep (1935), STOCKwELL (1935), 
Matsuura und Surö (1935) usw. fanden bei den von ihnen untersuchten 
Arten nicht immer Trabanten. 

Schließlich liegt eine Anzahl neuer Arbeiten vor, in denen trotz 
sorgfältiger Untersuchung der Idiogramme, keine Angabe über die 
Trabanten zu finden ist (Manton 1932 bei Cruciferae, SKOVSTED 1934 
bei Sazxifrageae, MARSHAK 1934 bei den Aloinae, Sax and BEAL 1934 
bei Cycadales, Poporr 1935 bei Potentilla, RAMAER 1935 bei Hevea u. a.). 

1934 deutet McCLintock, indem sie bei der Prophasebeobachtung 
die Herrzschen Befunde bestätigt, auf Grund experimenteller Ergeb- 
nisse an Zea Mais (und nur dieser Pflanze) die Vorgänge der Nucleolen- 
Kondensierung etwas anders: während für Herrz der Faden eine ,,quali- 
tative zellphysiologische Längsdifferenzierung des Chromosoms ist, wo 
die Nucleolar-Substanz in der frühen Telophase sich kondensiert, sind 


1 Bruun (1932) fand bei Primula nicht immer Trabanten. Er untersuchte 
besonders genau P. seclusa und versichert, daß diese Art keine besitzt, obgleich 
die Nucleolen vorhanden seien. DERMEN (1933) und FERNANDES (1936) beziehen 
sich, bei ihrer kritischen Stellungnahme, besonders auf diese Behauptung. Bruun 
hat aber in Wirklichkeit die Trabanten nur nicht als solche erkannt, ,,die Zweifel, 
die Bruun offensichtlich in Unkenntnis der Hauptarbeit Hzrrz, erhebt, sind völlig 
un ündet‘‘ (GErTLER 1932, S. 801). Bruun beschreibt in der Prophase auf dem 
Nucleolus liegende Körper (etwa 2—3, von ihm als ,,Nucleolosomen“ bezeichnet), 
die natürlich nichts anderes als Trabanten sind (s. 8.758). Fälle, in denen die 
Trabanten so nahe an das metaphasische Chromosom herangerückt werden, daß 
sie hier nicht oder nur selten erkennbar sind, kommen verschiedentlich vor (vgl. 
WestercArp 1936 und Herrz und RESENDE 1937, s. auch S. 766 Abb.). 
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für MoCLmrock die akinetischen Stellen nur eine Folge der Nucleolen- 
bildung, die auf die Funktion eines „deep-staining‘ an den Faden 
grenzenden Körpers zurückzuführen ist. 

Aus den bisher besprochenen Angaben ergab sich unter anderem die 
Hauptaufgabe der vorliegenden Untersuchung: Weiterverfolgung der Frage, 
ob wirklich grundsätzlich bei jeder Pflanze Nucleolen kondensierende 
Chromosomen vorhanden sind, wie man auf Grund der symmetrischen 
Lage in Verbindung mit den Herrzschen Befunden erwarten muß. 
Dabei konnte zugleich entschieden werden, ob, wie es den Anschein 
hat, bei den meisten Pflanzen die Nucleolenchromosomen zugleich als 
SAT-Chromosomen vorhanden sind. Die Antwort konnte natürlich nur 
durch Untersuchung zahlreicher Pflanzen gegeben werden, wobei mög- 
lichst viele der von den obengenannten Forschern untersuchten auf die 
Richtigkeit der jeweils gemachten Angaben nachzuprüfen waren. Im 
ganzen wurden über 180 Arten und Varietäten untersucht. Die Bear- 
beitung des umfangreichen Materials zeitigte naturgemäß verschiedene 
Nebenergebnisse. - 
Material und Methode. 

Von den im ganzen 185 untersuchten Arten sind 151 Aloinae-Arten (Tabelle 1) 
und 34 Vertreter anderer Gattungen (meistens Angiospermen): Die meisten Aloinae 
stammen aus dem Hamburger Botanischen Garten, einige aus den Berliner und Bres- 


lauer Gärten und aus Blankenese (ALBERT SCHENKEL), einige wenige aus Coimbra’. 
Von anderen Gattungen prüfte ich die folgenden Arten und Varietaten?: 











Plantago major var. purpurascens (12) 
Pl. fuscescens Jord? (36) 

Nicotiana longiflora Cav. Desc. (20) 
Trillium longiflorum Rarın (10) 
Trillium erectum Linn. (10) 

Trillium ovatum Pursx (10) 

Phlox Drumondii Hoox.. (14) 

Cycas revoluta THunB. (22) 
Ceratozamia mexicana BRONGH. (16) 
Encephalartus Altensteinii LEHM. (16) 
Zamia sp. (16) 

Ephedra andina Purr. et ENDL. (14) 
Eph. altissima Desr. (28?) 

Eph. alata DEoNE. 

Eph. helvetica C. A. Mey. 

Eph. dystachya Linn. (28?) 

Eph. nevadensis 8. Wars 





Eph. sinica Starr (28?) 

Dioon spinulosum Dyzr. (18) 
Bryonta dioica Jaca. (20) 
Bryonia alba Lanx. (20) 
Benincasa hispida Coen. (24) 
Cyclanthera explodens Nau». (32) 
Cyclanthera pedata ScuraD. (32) 
Momordica balsamina Linn. (22) 
Momordica charantia Lunn. (22) 
Trichosanthes Anguina Linn. (22) 
Bryonopsis laciniosa Naup (24) 
Bunias orientalis Linn. (14) 
Iberis amara Linn. (14) 
Vesicaria utriculata D. C. (16) 
Sidalcea sp. (20) 

Limnanthes Douglasis R. Br. 
Callisia repens. Linn. 


Die Knollen der Trillium-Arten stammen aus dem Berliner Botanischen Garten. 
Die Samen von Plantago verdanke ich Miß BLACKBURN vom Armstrong College. 


1 Herrn SrzpHaw aus dem Botanischen Garten zu Hamburg, Herrn Ober- 
inspektor Sımox (Berlin), Herrn Dr. Krause (Breslau), Herrn Prof. Dr: FERNANDES 
(Coimbra) und Herrn Scuurr (Blankenese) spreche ich an dieser Stelle für ihr 
Entgegenkommen beim Materialsammeln meinen herzlichsten Dank aus. 

2 In Klammern sind die gefundenen oder bestätigten diploiden Chromosomen- 


zahlen angegeben. 
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Tabelle 1. Die untersuchten Aloinae-Arten! (5 Gattungen). 


Haworthia. Apicra. 
. Haw. viscosa Haw. 37. Ap. bicarinata Haw. (21) 
»  tortuosa typica var. pseudo- | 38. ,, pentagona* Wizzp (28) 
rigida BERGER 39. ,, spiralis Bax. 
»  hybrida Haw. 40. ,, deltoidea Bax. 
»  rigida Haw. 41. ,, foliolosa Wap. 


£ 


Reinwardtii Haw. (28) „ rubriflora. BoLus. 
coarctata* Haw. (42) 


»  Calwinii MARLOTH et BERGER Gasteria. 


« 
“ 
“ 


PSP APPS Pr 


(28) 43. Gast. verrucosa Haw. 

»  semiglabrata* Haw 44. ,, brevifolia Haw. 

»  fasciata Haw. 45. ,, Armstrongii SCHOENLAND 
10. ,, attenuata Haw 46. ,, lingua BERGER 
11. ,, papillosa Haw. 47. ,, neliana v.P. 
12. ,„ margaritifera Haw. 48. ,, obtusifolia Haw. 
13. ,, subulata Bax. 49. ,, nigricans Haw. 
14. ,, rugosa Bax. 50. ,, planifolia Bax. 
15. ,, radula Haw 51. ,, maculata Haw. 


16. ,, limifolia MarLoru (14 und 28) | 52. ,, pulchra Haw. 
17. ,, tesselata Haw. (14 und 28) 53. ,, cheylophylla Bax. 





18. ,, venosa Haw. 54. ,, carinata Haw. 

19. ,, truncata SHÖNLAND 55. ,, laetepuncta Haw. 
20. ,, Maughanii v. PoELLN. 56. ,, nitida* Haw. 

21. „ retusa Haw. 57. ,, obtusa Haw. 

22. ,, turgida Haw. 58. ,, trigona Haw. 

23. ,, cymbiformis Haw. 59. ,, glabra Haw. 

24. ,, planifolia Haw. 60. ,, vittata 

25. ,, reticulata Haw. 61. „ sp.1 

26. ”„ denticulata Haw. 62. »» Sp. 2 (28) 

BE cu ? Haw. 63. „ 82.3. 

28. ,„ pilifera Bax. 

29. ,, setata Haw. Aloe. 

30. ,, minima Bak 64. Al. longistyla Bax. 

31. ,, pellucens Haw. 65. ,, aristata Haw. 

32. „ sp.l 66. ,, aristata var. leiophylla Bax. 
33. „ sp.2 67. ,, X Beguinii Hort. 

34. „ sp.3 68. „ x Lapaixii RAD. 

35. ,, sp.4 69. ,, x Bedinghausii RaDL. 
36. ,, gigas v. POELLN. 70. ,, humilis Haw?. 


1 Sofern nicht anders angegeben, besitzen alle Arten diploid 14 Chromosomen. 
Bei Arten, die mit * bezeichnet sind, konnte mangels reichlichen Materials das 
Trabantenbild nicht einwandfrei ermittelt werden. Es wurde lediglich das Vor- 
handensein von Trabanten festgestellt. 

Es kann sein, daB einige angegebene Namen unrichtig sind, denn Kreuzung 
kommt bei den Aloinae leicht vor, und ich konnte nicht jede Art genau bestimmen. 
Wesentlich bei der Arbeit war nur die Verschiedenheit der Arten untereinander. 
Arten, die nicht näher bestimint werden konnten, sind bei jeder Gattung als sp. 1, 
2 usw. bezeichnet. 

2 Die unter diesem Namen aus Coimbra erhaltene Art glich in der Blattmorpho- 
logie der A. brevifolia, mit der sie auch in der Zahl der Trabanten übereinstimmt. 
Bisher blühte die Pflanze noch nicht, so daß sie vorläufig nicht mit Sicherheit mit 
A. brevifolia identifiziert werden konnte. 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 





71. Al. humilis var. equinata Bax. 113. Al. purpurascens Haw. 
72. „ X spinosissima Horr. 114. „ microstigma Sam. 
73. ,, brevifolia Miu. 115. ,, pluridens Haw. 
74. ,, brevifolia var. depressa Bax. 116. ,, arborescens Mix. 
75. ,, brevifolia var. postgenita Bax. | 117. ,, arborescens var. natalensis BER- 
76. ,, glauca Miu. GER. 
77. ,, variegata L. 118. ,, arborescens var. frutescens Link 
78. ,, ausana Durr 119. ,, Pretoriensis P. Evans 
79. ,, striata Haw. 120. ,, caesia Saum. 
80. ,, x Schimperi Toparo 121. ,, speciosa Bax. 
81. ,, lateritia Ena. 122. ,, Salmdyckiana ScHuLr. 
82. „ saponaria Haw. 123. ,, Juttae Dre. 
83. „ saponaria (var. ?) 124. ,, swpralaevis Haw. 
84. ,, hereroensis ENaL. 125. ,, rey ae foliis variegatis 
85. ,, runcinata* BERGER 126. ,, ferox Muu 
86. ,, Greenii* Bax. 127. ,, Marlothi BERGER 
87. ,, zebrina Bax. 128. „ Thraskii De WıLDEman 
88. ,, obscura BERGER 129. ,, dichotoma L. E. 
89. ,, grandidentata Saux 130. ,, Bainesii Dyer 
90. ,, Barbertonia P. Evans 131. „ plicatilis Mur. 
91. ,, longibracteata P. Evans 132. ,, krapohliana MARLoTH 
92. ,, melanacantha BERGER 133. ,, Bergeriana* Dre. 
93. ,, Schlechteri SCHOENLAND 134. ,, Brunthalerii* 
94. ,, percrassa TODARO 135. ,, pongoloensis 
95. ,, rubrolutea ScHINZ 136. ,, speciosa x striata* 
96. ,, vera var. chinensis Bax. 137. ,, speciosa x supralaevis! 
97. ,, Buetinerii BERGER 138. „ Muirii MARLOTH 
98. ,, Pienaarji P. Evans 139. ,, andringitensis H. PERRIER 
99. „ eru BERGER 140. „ bulbillifera H. PERRIER 
100. „ laziflora N. E. Brown 141. „ madecassa H. PERRIER 
101. „ ciliaris* Haw. (42) 142. „ sp.1 
102. „ tenuior Haw. 143. ,, sp.2 
103. ,, striatula Haw. 144. ,, sp.3 
104. ,, concina Bax. 145. „ sp.4 
105. ,, globuligemma P. Evans 146. ,, sp. 5. 
106. ,, mutriformis Haw. 147. ,, Steudneri SCHWEINFURTH 
107. «4 rr es var. typica 148. ,, Pearsoni* SCHOENLAND 
108. ,, mitriformis var. Commelinii 149. ,, Cooperi Bax. 

Bak. 150. ,, vera Mir. 
109. ,, mitriformis var. spinulosa Bax. 
110. ,, mitriformis var. flavispina Bax. L tophyll 
111. ,, parvispina SCHOENLAND : 
118; ont Des. 151. Lom. orientale PERRIER. 





Die Samen der anderen Arten stammen aus dem Hamburger Botanischen Garten 
oder aus anderen Garten durch Samenaustausch. 

Es wurden fast immer Wurzelspitzen benutzt, nur in einigen Fallen, wo dies 
nicht möglich war, habe ich Sprossen und Antherengewebe- oder Pollenkorn- 
teilungen herangezogen. Die Wurzelspitzen wurden bei allen Aloinae und Cyca- 
dalen durch Austopfung und bei den anderen Pflanzen von Keimlingen, die in 
Petrischalen auf Filtrierpapier gekeimt sind, abgenommen. 


1 Kreuzungen im Hamburgischen Bot. Garten durchgeführt (STEPHAN). 
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Für die Bestimmung vieler Pflanzen danke ich Herrn Dr. Schwartz vom 
Die angewandte Methode war fast immer die Nucleal-Quetschmethode! (Hartz 
1936), die damit zum ersten Male in größerem Umfange benutzt wurde. Sie besteht 
darin: 20 Min. bis 24 Stunden fixieren (15 ccm Chromsäure 1% + 4ccm Osmium- 
tetroxyd2% ); Hydrolyse bei 60° zwischen 20—35 Min., je nach Dauer der Fixierung; 
Säure 1 Stunde bis 8 Tage, je nach Arbeitsgelegenheit. In der 

Arbeit wird oft diese Methode mit folgender Abkürzung bezeichnet: N.Q.M. Nur 
bei Pflanzen, bei denen die Chromosomen sehr klein sind, machte ich die Nucleal- 
Reaktion an Schnittpräparaten. Für die Pflanzen, deren Chromatinmenge sehr 
gering ist, ist die Methode nicht besonders gut geeignet. Bei dieser Methode ist 
nicht nur die kurze Zeit wertvoll, die man braucht, um die Beobachtung beginnen 
zu können, sondern auch die Möglichkeit, bis zu 24 Stunden zu fixieren und dann 
in der fuchsinschwefligen Säure ohne Schaden bis zu 8 Tagen liegenlassen zu 
können. Dadurch konnte ich nicht nur die Fixierung des Materials in Breslau 
und Berlin vornehmen und dann erst in Hamburg noch die N.Q.M. anwenden, 
sondern auch gleichzeitig Wurzeln von 6,7 und 8 verschiedenen Arten fixieren, 
hydrolysieren, in die fuchsinschweflige Säure verbringen und darin liegenlassen, 

ihre dauerte. 

Auf die Vorteile der Methode für die Trabantenbeobachtung habe ich schon in 
der vorläufigen Mitteilung hingewiesen. In gut ausgefallenen Präparaten sind auch 
kleine Nucleolen infolge der Gelb-Braunfärbung durch Chromosmium gut zu er- 
kennen; manchmal jedoch bleibt aus unbekannten Gründen diese Färbung arıs, so 
daß man die Untersuchung durch safraningefärbte Schnittpräparate ergänzen muß. 

Bei der Herstellung dieser Präparate gebrauchte ich zuerst die gewöhnliche 
Lösung (gesättigte Alkohol-Safranin-Lösung, etwa 2g Safranin in 100 ccm 96% 
Alkohol + Anilinwasser zu gleichen Teilen). Später löste ich das Safranin nur in 
Wasser und gebrauchte die Lösung so. Diese Färbung ist sehr billig und hat.bei 
mir monatelang gehalten. Die Färbungsdauer betrug 6—24 Stunden, differenziert 
wurde nach kurzem Abspülen mit Wasser und dann in 70% Alkohol mit Lichtgrün 
(in 96% Alkohol gelöst). Die Differenzierung verfolgte ich unter dem Mikroskop 
bis zur vollkommenen Entfärbung des Chromatins. Wenn die Differenzierung gut 
ausfällt, heben sich die Nucleolen scharf rot gefärbt von graugrünem Chromatin 
und Plasma ab. 

Auch für die Beobachtung der Chromosomen selbst habe ich manchmal Safranin 
angewandt. In diesem Fall läßt man die Differenzierung nicht so weit gehen, 
sondern hört auf, wenn der Kern deutlich sichtbar ist. 

Wo ich die Blütenknospen zur Untersuchung heranzog, wurde die Kochmethode 
(Hertz und REsENDE 1936) benutzt. Die Quetschmethode ist auch für Pollen- 
korn- und Antherengewebe geeignet. Man kann natürlich nicht von Quetschen 
der Pollenkörner reden ; gequetscht wurden nur die Antheren, die wie Wurzelspitzen 
behandelt wurden. 


I. Die SAT-Chromosomen und Nucleolen der Aloinae. 
Ia. 
A. Das typische Idiogramm. 
1. 4 SAT-Chromosomen, 4 distale Nucleolen. 
Während bei den 65 bisher (1924—1935) untersuchten Aloinae-Arten 
(vgl. RESENDE 1936a) nur bei 8 Aloe- und 5 Gasteria-Arten Trabanten 


1 Manchmal habe ich bei der N.Q.M. beobachtet, daß die SAT-Faden die Nucleal- 
reaktion geben. Dieses kommt aber selten vor und muß näher untersucht werden. 
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gefunden wurden, habe ich bei allen 151 von mir geprüften Arten immer 
Trabanten und bei jeder Art! die den Trabanten entsprechende Nucleolen- 
zahl festgestellt. 

Die meisten Arten der 5 untersuchten Gattungen (Tabelle 1) besitzen 
4 Trabanten und durchwegs 4 Nucleolen (Abb. 1). Die Trabanten sitzen 
distal mit deutlichen Fäden auf den Enden von 4 der 8 großen Chromo- 
somen und in entsprechender Lage die Nucleolen. Hierher gehören im 
ganzen 86 Arten. Von diesem typischen Idiogramm wurden bei einigen 
Arten (im ganzen 29), außer den weiter unten zu besprechenden, folgende 
Abweichungen gefunden: 

a) Kommen sehr kurze Fäden mit kleinen Trabanten bei allen 
untersuchten Arten der folgenden Haworthia-Sektionen vor: Retusa, 
Obtusata, Mutica, Planifolia und auch bei anderen Arten (vgl. Tabelle 2). 

b) Wurden Fälle beobachtet (Aloe, Gasteria, Haworthia), bei denen 
die 4 Trabanten untereinander nicht gleich groß sind: 1. Al. aristata 
var. leiophylla, Gast. laetepuncta und Haw. attenuata (Abb.3) u.a. 
(vgl. Tabelle 2) zeigen zwei größere und zwei kleinere Trabanten. 2. Aloe 
globuligemma (Abb. 4a) besitzt einen größeren und drei kleinere, Al. 
Thraskii (Abb. 4c) zwei größere und zwei kleine Trabanten, die zwei 
größeren sind aber untereinander nicht gleich. Natürlich kommen 
Variationen in der Größe dieser Trabanten vor; die Abbildungen zeigen 
die Größe, die am häufigsten auftritt. Die beiden letztgenannten Arten 
sind, demnach asymmetrisch?. Die Nucleolen sind, trotz der verschiedenen 
Größe der Trabanten, gleich groß. 


2. Mixoploidie und Polyploidie. 

Bei den Aloinae kommen sehr oft Fälle von Mizoploidie vor. Fast 
bei jeder normalen diploiden Art wurden tetraploide Mitosen gesehen. 
Bei manchen Arten, wo wenig Mitosen vorhanden waren, erkennt man 
die Mizoploidie an einzelnen auffallenden großen Ruhekernen, die 
statt 4 mehr Nucleolen aufzeigen (Abb. 5c, d). Besonders stark mixo- 
ploide Arten sind folgende: Al. Bedinghausii (Abb. 5b), Al. eru, Gast. 
maculata® (Abb.5a) und Gast. laetepuncta. Möglicherweise ist diese 
Mixoploidie auf Temperaturschwankungen zurückzuführen. 


1 Ausgenommen die Arten, an denen der Trabantenkleinheit wegen, die 
Trabantenbeobachtung mit besonderen Schwierigkeiten verknüpft ist bzw. an 
denen mangels an Material das richtige Trabanten- und Nucleolenbild nicht 
beobachtet werden konnte (s. Anm. S. 762). 

2 Ob die Arten mit geraden Trabantenzahlen und -größe symmetrisch oder 
asymmetrisch sind, kann man, streng genommen, erst nach der Untersuchung 
der Reduktionsteilung entscheiden, da ja zu jedem SAT-Chromosom eines der 
hier übrigen (sonst gleichen) L;-Chromosomen homolog sein könnte (vgl. 
dazu S. 788 Anm.). 

3 Während die von mir untersuchten Individuen dieser Art stark mixoploid 
sind, berichtet Sarô (1936) von einer durchgängig polyploiden Gast. maculata-Art. 
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AuBer diesen polyploiden Zellen kommen bei den Aloinae offenbar 
in größerem Umfange als bisher festgestellt, polyploide Rassen und Arten 








h 


vor. Solche Rassen fand ich bei Haworthia: außer bei Haw. tesselata 
(Ferauson 1926) noch bei Haw. limifolia (Abb. 6), d. h. diese Art besitzt 
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wie jene di- und tetraploide Individuen. Polyploide Arten sind: Haw. 
Chalwinii, Reinwardtii (Abb. 7c,d) und coarctata (Abb. 7e), Ap. bi- 
carinata (Abb.7a,b) und in Übereinstimmung mit FERGUSON Ap. 
pentagona, ferner eine nicht näher bestimmbare Gasteria-Art, und Al. 
ciliaris (Abb. 7f) in Übereinstimmung mit FERGUSON. 


a 
5 


Abb. 1. Grundtypus der SAT-Chromosomen und Nucleolen bei den Aloinae (86 Arten). 
a, b, c Haworthia subulata Bak. a, b Zwei Zellen in situ, Anaphase und späte Telophase. 
c Metaphase. d—f Apicra spiralis WILLD. Anaphase, Telophase und Metaphase. g—i Ga- 


steria glabra Haw., alles wie bei Apicra. j—1 Aloe dichotoma L.f, m—o Lomathophyllum 
orientale PERR, N.Q.M. 





k 





1 Bemerkung zu den Abbildungen. Sämtliche Figuren sind, wenn nicht anders 
vermerkt, bei etwa 600facher Vergrößerung (Fluorit-Immersion, Komp. Okular 6) 
in Objekttischhöhe mit dem Zeichenapparat gezeichnet. Da die einzelnen Teilungs- 
stadien (Prophase, Metaphase, Anaphase, Telophase, Schwesterkerne) sowie die 
Zahl der Trabanten und ihre Lage, sowie die Zahl, Lage und Größe der Nucleolen 
aus jeder Abbildung sich ohne weiteres ergeben, wird in der Legende auf diese 
Dinge nicht mehr besonders hingewiesen. Besonders kleine Trabanten sind durch 
Pfeile kenntlich gemacht. N.Q.M. = Nuklealquetschmethode. 


Fast alle untersuchten polyploiden Zellen und polyploiden Rassen 
und Arten sind tetraploid (s. die Abbildungen). Nur Ap. bicarinata 
ist triploid und Al. ciliaris und Haw. coarctata sind sehr wahrscheinlich 
hexaploid. 








Wie zu erwarten (GEITLER 
1932, RosEnTHaL 1936 u. a.) 
zeigen sich die Trabanten bei 
diesen Arten in der zu erwar- 
tenden Anzahl (Abb. 7). Das 
Beobachten aller Trabanten in 
einer Mitose ist selbstverständ- 
lich sehr schwer und gelingt 
selten. 


B. Arten mit weniger als 
4 distalen Trabanten. 
Außer diesem für alle 5 unter- 
suchten Gattungen der Aloinae 
d so charakteristischen Idio- 
gramme kommen nun (zum Teil 
bei mindestens 3 Gattungen) ver- 
Abb. 2. a Haw. retusa einzelte Arten vor, die sowohl 
Haw., b—d Haw. tur- in der Zahl wie in der Lage der 
Pr a oe Trabanten in bemerkenswerter 
abgezeichnet.N.Q.M. Weise abweichen: 





1. 1, 2 und 3 distale Trabanten. 


Bei Al. parvispina sind nur 3, bei Gast. verrucosa und Al. plicatilis 
nur 2 und bei Al. mitriformis var. Commelinii ist sogar nur 1 distaler 





e f 
Abb. 3. a, b Al.aristata var. leyophylla Bak. c—d Gast. laetepuncta Haw. e—f Haw. 
attenuata Haw. N.Q.M. 
Trabant vorhanden (Abb. 8). Arten mit nur 3 und 2 Trabanten wurden 
im ganzen 15 gefunden (s. Tabelle 2). 
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d 





Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 4. a Al. globuligemma POLE-EVANS; b Al. x Bedinghausii RADL.; c—d Al. Thraskii 
Bak. N.Q.M. 


Abb. 5. a Gast. maculata Haw., tetraploide Zelle, an der die 28 Chromosomen zu sehen sind; 
b Al. x Bedinghausii RADL. tetraploide Zelle; c Al. Beguinii HORT.; d Al.eru BERGER. N.Q.M. 


ae 





= 


a 
Abb. 6. a—d Haw. limifolia MARLOTH. a, b Zwei Zellen aus der tetraploiden Rasse, c ein 
Kern derselben Rasse, der die 8 legalen Nucleolen zeigt, d Zelle aus der diploiden Rasse. 
N.Q.M. 
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2. Arten mit distalen und proximalen Trabanten. 

Wahrend Abweichungen in der Zahl der Trabanten bei den ge- 
nannten 3 Gattungen vorhanden sind, konnte ich bei Aloe (und nur 
hier) bei gleichbleibender Zahl auffallende Abweichungen in der Lage 
feststellen, die in einem Fall auch mit einer Abweichung in der Zahl 
verbunden war (Tabelle 2). Bei Al. vera var. chinensis (Abb. 9a) sieht 
man anstatt der 4 distalen Trabanten nur 3 und 1 proximalen auf einem 
Schenkel von einem kleinen Chromosom; 2 distale und 2 proximale 
bei Al. saponaria (Abb. 9h—k), tenuior (Abb. 9b), striatula (Abb. 91, m) 


| Ww 
of f | (NR 


Abb. 7. a,b Ap. bicarinata Haw.; 

c,d Haw. Reinwardtii Haw.; e Haw. 

coarctata Haw; f Al. ciliaris Haw. 
N.Q. M. 








e 
und laziflora; 2 distale und 1 proximaler wurde bei Al. x Schimperi 
beobachtet (Abb. 9c—g). Auf die mögliche Entstehungsweise dieser 
SAT-Chromosomen wird später eingegangen werden (S. 784). 

Wie die Abb.8 und 9 zeigen, besteht in vollkommener Überein- 
stimmung mit der Vorstellung iiber die Kondensation der Nucleolen 
an den SAT-Chromosomen in allen diesen Fällen jeweils entsprechende 
Gleichheit der Trabantenzahl und -lage mit der Nucleolenzahl und -lage. 
Nur zwei Beispiele mégen zeigen, wie notwendig die vergleichende 
Untersuchung von Nucleolen und Trabanten ist, um restlos Klarheit 
zu erhalten: a) Bei Al. striatula glaubte ich zuerst, daB 4 Nucleolen 
vorhanden waren und nur 2 distale Trabanten. Als ich dann die Prophase 
untersuchte, sah ich sofort und immer wieder 4 Trabanten auf den 
Nucleolen, 2 gréBere und 2 recht kleine (Abb. 9,1). Die Untersuchung 
der frühen Telophase, wobei ich feststellte, daß 2 von den 4 Nucleoien 
proximal lagen, brachte mich auf die Suche nach den ihnen entsprechenden 
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2 proximalen Trabanten, die natürlich schwer zu sehen sein müssen. 
Nach langem Suchen fand ich sie schließlich auf den kleinen Chromo- 
somen, auch in der Metaphase (Abb. 9m). Eine Metaphase mit klaren 
ausgebreiteten 14 Chromosomen war sehr schwer zu finden, weil bei 
dieser Art eine häufig merkwürdige Verklumpung der Chromosomen 
zu einer Masse, besonders in der Metaphase, zu sehen war. 

b) Bei Al. saponaria fand Tayror (1925) nur die 2 distalen Tra- 
banten. Nur die Kenntnis der Nucleolen-Zahl und -Lage ermöglichte 


wa 


ae = 


Abb. 8. a, b Al. mitriformis var. Commelinii BAK.; c, d Gast. verrucosa Haw.; e, f Al. 
parvispina SHOENLAND; g, h Al. plicatilis Mux. Alle mit N.Q.M. außer g und h (Safranin). 








die Feststellung der beiden von ihm iibersehenen proximalen Tra- 
banten (Abb. 9h—k). 


C. Unstimmigkeiten. 

So gesetzmaBig die Beziehung zwischen Trabantenzahl und -lage 
einerseits und Nucleolenzahl und -lage andererseits ist, es treten doch 
manchmal mehr Nucleolen als zu erwarten sind, auf, wie das Heırz 
schon für Allium und Aloe arborescens (1931a) festgestellt hat. 

Man muß 2 Gruppen unterscheiden. Die erste (1.) weitaus größere 
Gruppe besteht aus Fällen, bei denen die betreffenden Nucleolen aus- 
gesprochen distal liegen (Abb. 10). Die zweite (2.) besteht aus ganz 
seltenen Fällen, bei denen die überzähligen Nucleolen proximal auf- 
treten bei Arten ohne proximale legale Trabanten (s. S. 778), 


1. Überzählige distale Ausnahmenucleolen. 

Wir betrachten zunächst die Fälle von überzähligen Nucleolen bei 
den vierdistaltrabantigen Arten (Typus 1 Tabelle2). Ziemlich viele 
dieser Arten zeigten, obgleich sehr selten, Kerne mit 5 distalen Nucleolen 

Planta Bd. 26. 51 
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(Abb. 10a) — zwei- bis viermal oder höchstens doppelt so häufig bei 
Arten, die ich bei der Suche nach Trabanten besonders ausführlich 
untersuchte —. Verschiedene Vorstellungen sind für die Erklärung dieser 
Erscheinung denkbar: 

a) Man kann mit Herrz (1931a) — allerdings nur für die Fälle, bei 
denen 2 der 5 Nucleolen dicht aneinander liegen — annehmen, daß eine, 





te < 


1 
u. 
h ; . er 


Abb. 9. a Al. vera var. chinensis Bak. (Der Pfeil zeigt eine Nicht-SAT-Einschnürung; das 
Chromosom, das sie trägt, wie die 4 SAT-Chromosomen sind schwarz gezeichnet); b Al. 
tenuior Haw. (Die SAT-Chromosomen schwarz gezeichnet); c—g Al. x Schimperi TODARO 
(g zeigt einen Kern mit einem ausnahme-überzähligen Nucleolus); h—k Al. saponaria Haw.; 
I—m AL. striatula Haw. N.Q.M. Die Bilder e, j, k, 1 und m sind mit Ok. 12 gezeichnet. 


bei der Nucleolenentstehung in der Telophase gelegentlich getrennte 
Lage der beiden Fäden eines und desselben SAT-Chromosomen, wie ich 
sie in der Tat manchmal beobachten konnte, die 2 unverschmolzenen 
Nucleolen zustande brächte. Wie in allen Abbildungen zu sehen ist, 
zeigen die Aloinae in der Anaphase bei jedem SAT-Chromosom 2 Tra- 
banten je mit einem Faden. 

b) Gelegentlich auftretende somatische Verdoppelung eines SAT- 
Chromosoms. Gegen eine solche Erklärung spricht, daß ich bei der 
ganzen Untersuchung der Aloinae keine einzige Mitose mit 9 langen 
Ästen gesehen habe. [Wohl berichten MARsHAK (1934) und MATsUURA 
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und Surö (1935) von Pollenkörnern mit einem überzähligen großen 
Chromosom. Diese ergeben aber bei Befruchtung vollständige trisome 
Individuen.] 

c) Unter Tausenden von Teilungen, die ich bei den 151 Aloinae- 
Arten beobachtete, wurden — wenngleich nur bei den 2 abgebildeten 
Mitosen (Abb. 10f, g) — 5 distale Trabanten bei 5 der 8 langen Aste 
gesehen. Dies ist vielleicht die beste Erklärung. Ein überzähliger 
Nucleolus ist natürlich leichter aufzufinden als ein überzähliger Trabant, 
der, ganz abgesehen von seiner geringen Größe nur in den Mitosen, 


meals 
MAN da 


g 
f h 
Abb. 10. a Al. x Lapaizii RADL.; b Al. speciosa x striata; c Al. plicatilis MILL.; d und h 
madecassa 


Al. mitriformis var. Commelinii BAK.; f Haw. rigida Haw.; g Al. . © Safranin. 
Die anderen Bilder N.Q.M. 


die viel seltener sind als ruhende Kerne, feststellbar ist. Das (phäno- 
typisch oder genotypisch bedingte?) Auftreten des — sicher beob- 
achteten — überzähligen Trabanten bleibt natürlich unerklärt. 

d) Schließlich liegt es nahe, die Annahme auf die bei den Aloinae 
verhältnismäßig häufig vorkommende Mixoploidie zurückzuführen; wie 
Abb. 6 zeigt, sind in gar nicht einmal so seltenen Fällen (bei den tetra- 
ploiden Zellen, s. 0.) nicht nur 7 und 6, sondern nur 5 Nucleolen zu sehen. 
Gegen diese Deutung spricht aber, daß im Gegensatz zu den abgebildeten 
Zellen, die erwähnten mit 5 Nucleolen normale Größe mit normal großem 
Kern besaßen. 

Ich betrachte jetzt die Fälle von überzähligen distalen Nucleolen, 
die bei Arten mit nur 1, 2 und 3 Trabanten vorkommen (Tabelle 2). 
Ein (auch in anderer Hinsicht, s. S. 788 bemerkenswerter Fall) liegt bei 
Al. mitriformis var. Commelinii vor. Bei dieser Varietät wurde nur 
1 Trabant in der Zygophase gesehen (Abb. 8); ihm entsprechend ist in 
der Überzahl der Kerne nur ein einziger Nucleolus vorhanden (Abb. 8). 

51* 
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AuBer diesem Nucleolus kam aber in 2—10% der untersuchten Kerne 
noch ein stets kleinerer Nucleolus vor (Abb. 10e). Die Asymmetrie 
dieser Art durch das Auftreten von nur einem Trabanten in der Zygo- 
phase, der auffällig hohe Prozentsatz des überzähligen Nucleolus, seine 
Größe und seine beobachtete symmetrische Lage bei jungen Schwester- 
kernen (Abb. 10d) legt folgende Annahme nahe: Wie Herrz (1931) bei 
Crepis pulchra und Vicia hybrida nachwies (s. auch Abb. 26a, b, S. 799), 


U C= 











Abb. 11. a—g Al. humilis Haw. N.Q.M. 


sind die Unterschiede in der NucleolengréBe innerhalb desselben Kernes 
durch die Kadenlänge bedingt!. Möglicherweise sind bei Al. mitriformis 
var. Commelinii auch 2 Trabanten vorhanden, einer mit einem gewöhnlich 
großen und ein anderer mit einem ganz kurzen Faden. Infolge der 
Variabilität der Fadenlänge hebt sich der Trabant manchmal aus dem 
Chromosom empor, auf dem er gewöhnlich aufsitzt, so daß ein kleiner 
Nucleolus entstehen kann; die Hebung ist aber immer so klein, daß die 
Fadengröße unter der Grenze der Sichtbarkeit liegt. Der Trabant muß 
auch sehr klein sein, weil er trotz eingehender Untersuchung nie auf 
dem Chromosom sitzend gesehen werden konnte. Die Abb. 10h zeigt 


1 Lestey und Lzsıey (1935, S.577) geben an, daß Hxrrz eine Korrelation 
zwischen Trabantengröße und Nucleolengröße gefunden habe. Hier liegt wohl ein 


EEE 2:0: 
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eine nur einmal gefundene Ausnahme: einen überzähligen Nucleolus, 
der dem legalen um wenig in der Größe nachsteht. Hier muß also ein 
mikroskopisch sichtbarer Faden vorhanden gewesen sein, da der den 
legalen Nucleolus kondensierende ja immer deutlich zu erkennen war. 
Daß dieser Faden trotzdem nie gesehen wurde, kann nicht verwundern, 
da das entsprechende Nucleolusbild nur ein einziges Mal beobachtet wurde. 

Die Vorstellung wird gestützt durch die merkwürdigen bei Al. humilis! 
gefundenen Verhältnisse. Diese Art besitzt 2 distale Trabanten, einen 
mit einem kurzen, den anderen mit einem längeren Faden (Abb. 11a). 
Entsprechend findet man als reguläres Bild einen großen und einen deut- 


lich kleineren Nucleolus, beide natürlich 
distal (Abb. 11b)?. Ferner sieht man 
nun, daß die Länge der 2 Fäden propor- 
tionale Korrelationen zeigt (Abb. 11c-g). 
Diese Art könnte als Zwischenstufe 

a b 


zwischen der oben genannten Al. mitri- 

formis var. Commelinii und einer zwei- 

trabantigen symmetrischen Art in bezug 

auf die Fadenlänge betrachtet werden. 

Auch bei Al. humilis sieht man meistens Ab. 12. a, b a4 Bee SCHINZ. 
nur einen Trabanten. Unter 45 beobach- ; 

teten Mitosen sah ich 15 mit 2 Trabanten mit verschieden langen Fäden, 
28 mit nur 1 Trabanten und stets deutlieh sichtbarem Faden und 2, wo 
die beiden Fäden von gleicher Höhe waren. Die seltenere Sichtbar- 
keit des kurzfädigen ist auf die Variabilität der Fadenlänge zurück- 
zuführen. Sie hat zur Folge entweder das Vorhandensein von nur einem 
Nucleolus oder von einem größeren und einem kleineren (Abb. 11g). 
Würde dieser Faden niemals größer sein als bei Al. mitriformis var. Comme- 
linii, so würden wir den Trabanten genau so wenig sehen können wie bei 
jener Art. 

Der Fall von Al. mitriformis var. Commelinii ähnelt dem von Allium, 
auf welchen Hertz als rätselhaften Fall (vgl. Abb. 20 von Heırz 1931a, 
S. 825 mit meiner Abb. 10) besonders hinwies. Die Vorstellung für 
Al. mitriformis var. Commelinii kann auch für Allium gelten. 

Die Erklärung für das Auftreten dieser überzähligen distalen Nucleolen 
bei Arten, welche normalerweise 2 und 3 distale Trabanten besitzen 
(s. Tabelle 2) ist dem vorstehenden analog. 

1 §. 8. 762, Anm. 1. 

2 Hier liegt also die erstmalige Beobachtung einer Art vor, die in bezug auf 
die Fadenlänge der SAT-Chromosomen asymmetrisch ist (vgl. S. 785). Die bisher 
beschriebenen Fälle von SAT-Chromosomen und Asymmetrie betreffen nur die 
Größe und das Fehlen der Trabanten (S. NawascHin 1912 und 1915; TscHERNO- 
YAROW 1914; DeLaunay 1925; M. Nawascuin 1926; Bereman 1935). Während 
der Drucklegung wird von Sarô (1936) ein ähnlicher Fall bei Gasteria obscura 
abgebildet. 
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Bei diesen Arten sind die überzähligen Nucleolen (manchmal nur einer, zu- 
weilen auch zwei) von derselben Größe wie derjenige von Al. mitriformis var. 
Commelinii. 

Einmal fand ich bei Al. brevifolia (diese Art besitzt normalerweise 2 distale 
Trabanten) nach miihsamen Suchen auBer den normal auftretenden noch einen 
anderen Trabanten auf dem Chromosomenende sitzen. In diesem Befund hat man 
schon eine Bestätigung für die Vorstellung, daß diese überzähligen Nucleolen 
auf genau so selten auftretende, kurzfädige, überzählige Trabanten zurückzuführen 
sind, die nur schwieriger als die kleinen Nucleolen zu finden sind. Man könnte 
vielleicht denken, daß diese zweidistalig-trabantigen Arten ähnliche 4-Typen- 
fälle darstellen (Tabelle 2), wovon sie sich durch das seltene und ausnahmsweise 


mele = 


my It © 


Abb. 13. a—e Al. sp. 5; e zeigt die SAT-Chromosomen, wovon 
eins noch proximal eine Nicht-SAT-Einschnürung trägt; ferner 
ein k-Chromosom mit einer proxima] Nicht-SAT-Einschnürung. 
a f Haw.cymbiformis Haw. f Safranin. Alleanderen Bilder N.Q.M. 








Auftreten der kleineren Nucleolen (die bei dem 4-Typus normal sind — Abb. 12) 
unterscheiden. 

Bei Al. plicatilis (Abb. 10c) wurden auch einmal 2 kleine überzählige Nucleolen 
gesehen (der größere Nucleolus kam durch die Verschmelzung der beiden legalen vor). 
Da es sich um einen ruhenden Kern handelt, weiß man nicht, ob diese 2 Nucleolen 
distal oder proximal auftraten. 


2. Überzählige proximale Ausnahmenucleolen bei Arten ohne legale, proxi- 
male Trabanten. 

Für diese zweite Gruppe sind die Erklärungsmöglichkeiten andere 
als bei der ersten: Bei Al.sp. 5 besteht das allgemeine Nucleolusbild 
aus 3 distalen Nucleolen (Abb. 13a). Bei dieser Art wurde 5mal in 
reichlichem Material (Abb. 13c und d) ein Nucleolus in proximaler Lage 
beobachtet (4mal nur in einem Kern und einmal in beiden Kernen 
symmetrisch, wie man in den Abbildungen sieht). Bei Haw. cymbiformis 
habe ich nach der Beobachtung von 3 Präparaten von etwa je 20 Schnitten 
einen Fall gefunden, bei dem außer den 4 distalen Nucleolen noch ein 
proximaler zu sehen war (Abb. 13f). 
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Diese beiden Arten besitzen proximal keinen Trabanten, dagegen 
zeigen sie proximal die eigenartigen Einschnürungen, die schon TAYLOR 
(1925, Abb. 2—13) bei Haw. cymbiformis genau beschrieb. Die Abb. 13e 
zeigt diejenigen Einschnürungen, die bei Al. sp. 5 vorkommen. 


Kann man solche Einschnürungen für diese selten auftretenden 
Nucleolen verantwortlich machen? Ich werde mich zunächst mit der 


aro 


i 


Abb. 14a-1. Nicht-SAT-Einschnürungen. 
a Haw. retusa Haw.; b, ce Haw. sp. 1; 
d Al. tenuior Haw.; e Al. arborescens var. 
natalensis BERGER; f Haw. cymbiformis 
Haw.; g—i Al. striatula Haw.; j—1 Al. 
sp. 5 (das Bild 1 zeigt die einmalige 
Beobachtung von einer doppelten Ein- 
schnürung). Die Bilder j, k und 1 mit 
Ok. 12 abgezeichnet. N.Q.M. 


k 





Beschreibung solcher Einschnürungen befassen, damit zum Schluß diese 
Frage erörtert werden kann. 


Diese Einschnürungen sind morphologisch von SAT-Einschnürungen 
deutlich verschieden. Dünne und gut definierte Fäden wie bei den 
Trabanten sah ich niemals, sondern immer nur mehr oder weniger breite 
Verbindungen (Abb. 14). Ein mehr fädiges Aussehen, wie es Abb. 13e 
zeigt und auch von TAyLor abgebildet wurde (Abb. 12 1. c.), habe ich 
sehr selten beobachtet. Diese Einschnürungen zeigen außer dieser 
ziemlich starken Variabilität in der Dicke auch eine solche in der Lage 
der Verbindungen (vgl. Abb. 14g mit 14h). 

Nicht nur bei jenen beiden Arten, sondern auch bei den meisten 
Aloinae-Arten wurden solche Einschnürungen gesehen, die ich von jetzt 
ab als Nicht-SAT-Einschnürungen bezeichnen möchte. Am häufigsten 
wurden sie an den kleinen Chromosomen (Abb. 14) beobachtet (vgl. dazu 
Tayıor |. c. Abb. 2, 8, 9 und 13), aber auch an den großen Chromosomen 
proximal und distal (Abb. 14e und f). 
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Während man bei einigen Arten nicht von einem regelmäßigen Auf- 
treten sprechen kann, fand ich andere — Al. humilis (Abb. lla), Al. 
striatula, Al. sp. 5, Al. vera var. chinensis (Abb. 9a), Haw. cymbiformis, 
Haw. retusa (Abb. 2a) u. a., wo sie durchweg vorhanden waren. Schon 
DeLaunay (1929) beschreibt bei Pflanzen Gebilde, die er ,,distale Köpf- 
chen“ nennt, und sagt: „Ich wage es nicht, diese Gebilde als Trabanten 
zu bezeichnen, weil es mir bei den genannten Pflanzen nie gelang — wie 
sie auch fixiert und gefärbt wurden — gut gefärbte Fäden zu sehen.“ 

1931 nannte Lewrrzxy diese „Köpfchen“ ,,secundary heads“ und 
„satellite like heads‘ und beschreibt verschiedene Fälle, wo die Ver- 
bindungen der betreffenden Köpfchen mit den Chromosomen wegen der 





e f 


Abb. 15. a, c Haw. tortuosa typica var. pseudorigida BERG.; b, d Al. rubrolutea SCHINZ.: 
e Haw. cymbiformis Haw. f Al. ‘striatula Haw. N.Q.M. außer e (Safranin). 


Fixierung sehr ähnlich mit jenen der echten Trabanten sind. Er schlägt 
als Unterscheidungsmethode die Fixierung mit Chrom-acetic-formalin 
vor und sagt, daß bei den echten Trabanten die Fäden unverändert 
bleiben und ,,in the satellite like heads, or shortened arms, this thread 
becomes there at blurred by the substance of thickened chromosomes. — 
Herrz (1933) und Kaurmann (1934) fanden bei Tieren (Drosophila 
melanogaster) ebenfalls Einschnürungen, die keine Nucleolen konden- 
sieren!. Herrz (1935a, S.408) sagt: „Außer den sekundären Ein- 
schnürungen, die mit der Nucleolusbildung in Zusammenhang stehen, 
..sind noch andere gefunden worden, über deren Wesen wir noch 
gar nichts wissen.“ Später ‚berichtete dann FERNANDES (1936)? bei 
Narcissus von Einschnürungen, die anscheinend nichts mit der Nu- 
cleolenkondensierung zu tun haben. 
1 Die SAT-Chromosomen bei Drosophila sind zufällig Geschlechtschromosomen. 
In falscher Interpretierung dieser Angaben sagen Lestey und LesLey (1935): 
„evidence is accumulating to show that chromosomes with sattelites, like sex- 


chromosomes, are associated with nucleolus at both meiosis and mitosis.‘ 
2 Sarô (1936) sah auch solche Einschnürungen bei Scilla und Haworthia. 
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Es scheint möglich, daß diese proximalen überzähligen Nucleolen der 
Aloinae auf diese Nicht-SAT-Einschnürungen, denen eine nur schwache 
Fähigkeit zur Nucleolenkondensierung zuzuschreiben wäre, ihre Ent- 
stehung verdanken. Ich werde später dieses Verhältnis auch auf 
genetischem Wege weiter verfolgen. 

Anhangsweise sei noch auf eine andersartige, gelegentlich beobachtete Un- 
regelmäßigkeit hingewiesen. Normalerweise verschwinden bei den höheren Pflanzen 
die Nucleolen am Ende der Prophase. Es sind jedoch bei den Pflanzen mit Pro- 
chromosomen Fälle beschrieben worden, in denen die Nucleolen erst in der Meta- 
phase aufgelöst werden. 

Bei den Aloinae, die keine Prochromosomen besitzen, kommen solche Fälle 
ab und zu vor (Abb. 15). Die Abbildung zeigt ferner einen Fall (e), in dem der 
Nucleolus sogar noch in der Anaphase und in Verbindung mit dem zugehörigen 
Chromosomen zu sehen ist 1. 

Ib. 
Systematik und Entstehung der verschiedenen SAT-Typen. 
A. Trabanten. 

Die Gruppe der Aloinae wird (von den polyploiden Arten abgesehen) 
in der Literatur (GEITLER 1934, Smarp 1934) als Beispiel genannt für 
das Vorhandensein nicht nur derselben Chromosomenzahlen, sondern auch — 
derselben Chromosomenformen bei einem größeren Verwandtschaftskreise. 

Die Größe der Äste der Lk-Chromosomen, bzw. die Lage der primären 
Einschniirung wurde von TAyLoR (1925) als. Gattungsmerkmal, von 
FERNANDES (1931) als Sektionsmerkmal und von FErauson (1926) als 
Unterscheidungsmerkmal für nahe verwandte Arten in Anspruch ge- 
nommen. Ein Blick auf meine Abbildungen zeigt aber, daß diese Vor- 
stellungen unzutreffend sind. Die einfache Betrachtung der Abbildungen 
zeigt, daß unter Arten von verschiedenen Gattungen dieselben Unter- 
schiede in der Länge der Äste bestehen können wie unter Arten innerhalb 
derselben Gattung (s. auch FERGusoN und FERNANDES). Was die 
Sektionen ? anbetrifft, vergleichen wir als klaren Fall z. B. Al. parvispina 
(Abb. 8e) — Sektion Prolongatae — mit Al. plicatilis (Abb. 8g) — 
Sektion Kumara — und weiterhin Al. parvispina mit Al. mitriformis 
(Abb. 17a, c, e, f) von derselben Sektion. Ohne daß man zu messen 
brauchte, merkt man sofort, daß innerhalb derselben Sektion in der Länge 
der Chromosomen größere Unterschiede vorkommen können als von einer 
zur anderen Sektion. Dasselbe gilt von Subsektion zu Subsektion usw. 
bis von Varietät zu Varietät (Abb. 17). Die Lk-Chromosomenlänge ist 
also kein geeignetes Unterscheidungsmerkmal. 

Man kann eine ganze Anzahl von Arten und Varietäten durch das 
Trabantenbild charakterisieren. Die Unterschiede beziehen sich auf die 
Zahl, Lage, Körper- und Fadengröße der Trabanten (s. S. 770—784). 
Ein Zusammenhang aber mit der Systematik besteht nicht, wie ein Blick 

1 Auch Sarô (1936, Abb. 3) beobachtete bei Gast. obscura einen Nucleolus in 
der Metaphase. — ? Vgl. Berger 1907 und MARLOTH 1910. 
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auf die Tabelle 2 sofort zeigt. Man kann von den einzelnen Gattungen 
nicht sagen, daß diese ein solches Trabantenbild besitzt und jene ein 
anderes. Dasselbe gilt auch für Sektionen oder Subsektionen oder noch 
kleinere Gruppen. So zeigt die Gattung Aloe alle bei den Aloinae ge- 
sehenen Trabantentypen (Tabelle 2), von dem dritten Typus aus- 
genommen; 36 Haworthia-Arten zeigten 4 Typen; bei den 21 unter- 
suchten Gasteria-Arten findet man auch die Typen 1, 2 und 6; sogar 
die 6 untersuchten Apicra-Arten zeigen bereits zwei verschiedene Tra- 
bantenbilder. Was die Sektionen und Subsektionen anbelangt, so sieht 
man, daß z. B. innerhalb der Sektion Zualoe (der größten Aloe-Sektion) 
alle bei den untersuchten Aloe-Arten gefundenen Trabantentypen vor- 
handen sind. Ferner findet man den zweidistaltrabantigen Typus 
(6, Tabelle 2) bei Al. plicatilis (sp. unica der Sektion Kumara) und 
weiter bei 6 Arten der Sektion Eualoe, von denen 4 zu der Subsektion 
Humilis gehören, eine zu der Subsektion Grandes und eine andere zu 
der Subsektion Magnae. Bei Haworthia sieht man, daß, während bei 
verschiedenen nahestehenden Sektionen (s. oben) ähnliche Trabanten- 
bilder vorkommen, innerhalb einer einzigen Sektion dagegen (Sektion 
Margaritiferae) 3 verschiedene Trabantentypen sich zeigen (Tabelle 2). 
Bei Gasteria sind auch zwei Sektionen (Verrucosae und Carinatae) vor- 
handen, bei denen zwei verschiedene Trabantenbilder existieren. Was 
noch kleinere Gruppen anbelangt, so sieht man, daß während bei Al. 
tenuior, Al. laxiflora und Al. striatula aus dem § Macrifoliae (Subsec. 
Prolongatae) das Trabantenbild dem Typus 9 angehört (Abb. 9b, | und m), 
Al. saponaria (Abb. 9c und d) aus dem $ Saponariae (Subsec. Humilis) 
ebenfalls diesen Typus aufweist. Am auffallendsten jedoch sind in dieser 
Beziehung die Verhältnisse innerhalb derselben Art: Während die drei 
untersuchten Varietäten von Al. brevifolia (ferner zwei von Al. aristata 
und zwei von Al. saponaria) jeweils untereinander gleich sind, kann man 
die Varietäten von Al. humilis (s. aber Anm. 2, S. 762) und Al. mitri- 
formis! (Abb. 11 und 17) zum Teil voneinander durch die Trabanten 
unterscheiden: Al. humilis var. equinata zeigt den Grundtypus, während 
Al. humilis nur zwei und außerdem in bezug auf die Fadenlänge 
asymmetrische SAT-Chromosomen besitzt (Abb. lla). Es ist interessant, 
daß gerade die ,,Stammart“ diejenige ist, die die Abweichung von den 
allgemeinen Aloinae-Trabantenbild aufweist. Der cytologische Befund 
macht es wahrscheinlich, daß die abweichende Art kaum die Stammart 
sein kann. Bei Al. mitriformis liegen bei 5 untersuchten Varietäten 3 
verschiedene Trabantenbilder vor. Al. mitriformis (Stammart), var. 
flavispina und var. spinulosa gehören dem Grundtypus an (Abb. 17a). 
Var. Commelinii (Abb. 17f) und var. typica (Abb. 17c) dagegen weichen 

1 Während des Druckes dieser Arbeit untersuchte ich Al. vera, die auch von 


Al.vera var. chinensis sich unterscheidet: Während die Stammart dem Grund- 
typus 1 gehört, zeigt die var. chinensis den Typus 8 auf (s. Tabelle 2). 
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sehr ab. Bei ersterer fehlen 3 bzw. 2 (s. oben) Trabanten. Bei der zweiten 
wurden zwei lang- und zwei kurzfädige Trabanten ermittelt. Diese 
Varietät verhält sich außerdem in bezug auf die ganze Chromosomen- 
garnitur vollkommen abweichend. Hier wurde das erstemal bei den 151 
Aloinae-Arten folgendes Idiogramm gefunden: 4 Lk, 4 lk, 6k, während 
für alle anderen 150 Aloinae das Idiogramm: 8 Lk, 6 k. ist}. 

Aus dem Gesagten geht klar hervor, daß bei den Aloinae ein Zu- 
sammenhang zwischen Systematik und Karyologie kaum bestehen kann. 
Eine genaue, bei dieser Pflanzengruppe unter karyo-systematischem 
Gesichtspunkt gemachten Untersuchung, wie sie etwa BABCOCK und 
CAMERON (1934) bei Crepis unternahmen, bei der für jede Art die Länge, 
Dicke und Einschnürungenlage der Chromosomen bestimmt wurden, 
ist bei dieser Pflanzengruppe in Anbetracht der unmöglichen Homo- 
logisierung der einzelnen Chromosomen kaum auszuführen und wohl 
auch unfruchtbar. 

B. Polyploidie. 

Bisher liegen in der Literatur nur verhältnismäßig wenig Angaben 
über polyploide Arten bei den Aloinae vor. So ist bei Aloe nur eine 
polyploide Art (Al. ciliaris, FERGUSON a. a. O.) bekannt. Bei Haworthia, 
Apicra und Gasteria beschrieb FERGUSON tetraploide Rassen von Haw. 
tesselata und fand außerdem folgende tetraploide Arten: Haw. sub- 
fasciata (?), Apicra pentagona var. spirella und Gast. nigricans var. 
crassifolia. 

Bei Aloe habe ich ebenfalls keine neue polyploide Rasse oder Art 
gefunden (s. S.765), dagegen sehr oft Mixoploidie. Bei Haworthia 
jedoch fand ich bei Haw. tesselata eine tetraploide Rasse wie FERGUSON 
und auBerdem eine weitere bei Haw. limifolia. Ferner wurden in dieser 
Gattung 3 neue polyploide Arten (s. S. 767), die zu der Sektion Coarctata 
gehéren, festgestellt; bei Apicra eine triploide Art, Ap. bicarinata 
(Abb. 7a). Die drei Individuen, die ich von dieser letztgenannten Art 
zur Verfiigung hatte, waren alle drei triploid. Bei den Aloinae ist bisher 
noch keine triploide Form beschrieben worden. 

Demnach scheint Polyploidie bei der Gattung Haworthia öfter vor- 
zukommen als bei den anderen Gattungen. 

Ob es sich bei den erwähnten Fällen um Auto- oder Allopolyploidie 
handelt, kann wegen der Gleichheit der Chromosomenlängen (vgl. Anm. 2, 
S. 765) rein cytologisch nicht entschieden werden. Jedenfalls fanden 
sich keine Anhaltspunkte (auch was die Zahl der Trabanten anbelangt). 

Die beiden tetraploiden Rassen von Haworthia unterscheiden sich in 
verschiedener Weise von den betreffenden diploiden: Bei Haw. tesselata 


1 Selbstverständlich bedeutet das nicht, daß sowohl die 8 Lk wie die 6 k unter- 
einander absolut gleich seien (s. die Abbildungen). Bei den Bastarden bemerkt man 
manchmal ziemlich deutliche Unterschiede. Nach MarsHak (1934) ist bei Al. vera 
eines von den 4 Lk (Gamophase) auffallend klein. 
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unterscheiden sich die beiden Rassen durch die Streifung der Blatter; 
bei Haw. limifolia sind bei der diploiden Rasse die Blätter schmal und 
etwas dicker, während sie bei der tetraploiden wenigstens doppelt so 
breit. und deutlich konkav sind. Die Blütenstände konnte ich nicht 
vergleichen. 

Was die polyploiden Arten der Sektion Coarctata betrifft, könnte 
man immerhin denken, sie seien keine durchgängig polyploiden Arten, 
sondern es gäbe auch hier di- und polyploide Rassen, von denen mir 
durch Zufall nur letztere Individuen in die Hände gekommen sind. Die 
Tatsache aber, daß diese drei verschiedenen Arten zu derselben Sektion 
gehören, spricht dagegen. Es würde zu weit von dem Thema abführen, 
hier auf die Frage nach Bedeutung der Polyploidie für die Artbildung 
einzugehen (vgl. WINKLER 1916, 1920 und Minrzine 1936). 

Von Ap. bicarinata kann man nicht aussagen, ob entsprechende 
Individuen BERGER vorlagen, oder ob die von mir untersuchten Individuen 
eine neue triploide Rasse dieser Art darstellen. Soweit ich feststellen 
konnte, bestehen jedoch keine Unterschiede. 


C. Über die Entstehung der verschiedenen Trabantentypen. 

Von der Vorstellung aus, daß der erste Trabantentypus der ur- 
sprüngliche bei den Aloinae ist, versuchen wir jetzt zu erklären, wie die 
anderen übrigen Typen sich davon ableiten lassen (Tabelle 2). 

1. Typen 5 und 7 und drei weitere Arten (Asymmetrie). 

Diese Typen bestehen aus in verschiedener Weise sicher asymmetri- 
schen Arten. Sie können in die folgenden Gruppen eingeteilt werden, 
je nach dem heteromorphen Chromosomentypus: 

a) Fehlen eines Trabanten bei dem einen Partner (Typ 5). 

B) Verschiedene Fadengröße bei zwei Partnern (Typ 7). 

y) Verschiedenheit in der Größe der Trabanten bei den zwei Partnern!. 

ad «) Das Auftreten der Asymmetrie der ersten Gruppe (wie alle 
anderen weiter unten zu besprechenden Fälle) kann man sich auf zweierlei 
Weise ? zustande gekommen denken: 

a) durch Mutation bzw. Kreuzung von schon mutierten Arten; 

b) durch ,,Amphiplastie‘ (M. NawascHın 1934). 

Für die erste Möglichkeit spricht eine Feststellung, die ich bei Gast. 
maculata gemacht habe: Bei dieser Art wurde eigenartigerweise eine 
Wurzel beobachtet, bei der nur 3 Nucleolen und 3 entsprechende Tra- 
banten vorkamen (Abb. 16), während in allen anderen Wurzeln desselben 
Individuums immer 4 Nucleolen und 4 Trabanten vorhanden waren. Es 
liegt hier also eine rein somatische chromosomale Mutation vor, die 


1 Da diese Gruppe aus 3 Arten besteht: Aloe Thraskii, globuligemma und 
Bedinghausii, die wiederum untereinander verschieden sind, sind sie aus Raum- 
ersparnis nicht in Tabelle 2 angegeben. 

2 Vgl. aber außerdem Anmerkung S. 788. 
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vollkommen der von M. Nawascutn durch Kreuzung erzeugten diffe- 
rentiellen Amphiplastie gleicht. Es ist daher sehr wohl möglich, daß die 
bei den Aloinae beobachteten Fälle von Asymmetrie nicht auf Amphi- 
plastie (nach vorangegangener Kreuzung), sondern auf in den Keimzellen 
stattgefundene Mutationen zurückzuführen sind. 

Für die zweite Erklärungsmöglichkeit spricht die Tatsache, daß bei 
den Aloinae die Bastardierung zwischen Arten innerhalb und außerhalb 








derselben Gattung sehr leicht vorkommt (BERGER 1907). Die Richtigkeit 
dieser Vermutung wird noch gestützt durch den Verlauf der Reduktions- 
teilung bei Al. mitriformis 

var. Commelinii. Hier wur- 

den alle Unregelmäßigkei- 

ten außer der Polysporie, GW 

die schon Tuan (1931) : 

fiir verschiedene Gasteria- x 

Arten beschreibt, gefun- ER 

den. Diese Aloe-Varietät 

ist bis jetzt nicht als Ba- b 

stard betrachtet worden. a 

Sie wurde zum erstenmal 

1804 als Al. mitriformis var. = 

humilior Haw. beschrieben, » 

1811 als Al. Commelinii N en 
WiırrLp., und wurde dann a 

Al. mitriformis var. Comme- c 

linii Bax. umbenannt. Die ap der das Fehlen eines Trabanten sowohl in den ai 
Bastardnatur, über welche als auch in den tetraploiden Zellen (Mixoploidie) zu 
sich in der Literatur keine ir eS Saal 

Angabe findet, wird durch das Verhalten der Trabanten und die Un- 
regelmäßigkeiten bei der Reduktionsteilung sehr wahrscheinlich. Tuan 
wie auch TAYLOR vermuten auf Grund dieser Unregelmäßigkeiten bereits 
bei ihren Arten deren hybride Herkunft. 

Einen einwandfreien Fall von Amphiplastie konnte ich aber bei dem 
Bastard Al. speciosa x striata (mit nur 3 Trabanten und 3 Nucleolen) 
nachweisen!. Die Eltern zeigten beide der Voraussage gemäß je vier 
distale Trabanten. 

Die Asymmetrie bei Al. globuligemma, Thraskii und Bedinghausii 
(ad y) kann durch ,,Sporadic-Amphiplastie“ (NawascHIn 1934) erklärt 
werden. Auch hier besteht immerhin die Möglichkeit der Kreuzung unter 
Arten, die bereits mutiert hatten. 

ad B) Was die Asymmetrie von Al. humilis anbelangt, so könnte 
man sie sich im Sinn einer erweiterten Amphiplastie erklären: Die von 
1 Die Kreuzung Al. speciosa x Al. supralaevis zeigte dagegen keine Amphi- 
plastie (vgl. auch M. NawascHın 1934; Crepis). 
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M. NawascHIN gefundenen, als „differentielle Amphiplastie‘‘ bezeich- 
neten Fälle sind durch das Verschwinden des ganzen SAT-Fadens 
charakterisiert, wodurch der Trabant dicht auf das Chromosomenende 
zu sitzen kommt. Es ist aber wohl vorstellbar, daß Fälle vorkommen 








f 


Abb. 17. a, b Al. mitriformis MILL.; f, g Al. mitriformis var. Commelinii BAK.; c—e Al. 
mitriformis var. typica. N.Q.M. 


können, bei denen eine nicht vollkommene differentielle Amphiplastie 
vorliegt, d.h. wo der Faden nicht vollkommen verschwindet, sondern 
nur verkürzt wird 1. 


1 Eine Zwischenstufe zwischen dieser bei Al. humilis sozusagen begonnenen 
Amphiplastie und dem vollkommenen Verschwinden des Fadens, bzw. des Nucleolus 
(Al. speciosa x Al. striata) liefert Al. mitriformis var. Commelinii (s. S. 775). Ein 
Beweis für die Richtigkeit dieser Überlegung kann durch Kreuzungen erbracht 
werden. Experimentelle Kreuzungen bei den Aloinae werden in Angriff genommen. 
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Zwei Varietäten von Al. mitriformis (var. Commelinii und var. typica — 
s. 8.782 und Abb. 17) zeigen 2 von der Stammart in verschiedener 
Weise abweichende Chromosomengarnituren auf. Man kann das Idio- 
gramm bei var. Commelinii durch zweierlei Amphiplastievorgänge aus 
der Stammart ableiten: 


a) Eine Kreuzung hätte zuerst das Verschwinden eines Trabanten verursacht, 
und weiterhin hätte eine zweite Kreuzung diese differentielle Amphiplastie nicht 
gelöst, sondern wieder eine andere bewirkt. Demnach würden Pflanzen mit zwei 
distalen normallangfädigen Trabanten zustandegekommen sein, diewiederum durch 
eine andere Kreuzung miteinander eine dritte jetzt unvollkommene differentielle 
Amphiplastie (s. 8. 786) hervorbrachten. 

b) Auch eine einzige Kreuzung würde genügen, um eine zweifache differentielle 
Amphiplastie hervorzurufen. Diese zweite Vorstellung wird durch die Ergebnisse, 
die M. NawascHin durch die Kreuzung zwischen einem triploiden Satz von C. 
tectorum und einem haploiden von C. capillaris erhielt, gestützt. Bei dieser Kreuzung 
verschwanden bei C.tectorum die 3 Fäden bei den 3 SAT-Chromosomen, und es 
blieb nur derjenige von C. capillaris. Mehr als doppelt kann aber bei den Aloinae 
eine synchronische differentielle Amphiplastie in dem NawascHisschen Sinn 
selbstverständlich nicht vorkommen. Daher muß man, um das ,,unvollkommene“ 
Verschwinden des 3. Fadens bei der Zygophase der var. Commelinii zu verstehen, 
entweder eine nochmalige Kreuzung zwischen den beiden durch Kreuzung zwei- 
trabantig gewordenen Arten vermuten, oder eine reziproke differentielle Amphi- 
plastie annehmen, wobei die 2 Fäden einerseits und 1 Faden andererseits zugleich 
verschwänden. 

Für das Entstehen von var. typica könnte man sich eine „neutrale Amphi- 
plastie‘‘ vorstellen und weiterhin eine zweifach unvollkommene differentielle 
Amphiplastie. Denn hier ist aus dem typischen Idiogramm (4 Lk SAT-Chromosomen 
4 Lk Chromosomen) das Idiogramm 2 Lk SAT-Chromosomen, 21k SAT-Chromo- 
somen, 2 Lk Chromosomen und 21k Chromosomen geworden; bei den 21k SAT- 
Chromosomen sind außerdem die Fäden verkürzt. 

2. Die Typen 8, 9 und 10 (Trabantenverlagerung). 

Diese Typen kann man letzten Endes! nur auf Translokation zurück- 
führen, denn es sind so viele Trabanten proximal vorhanden als distal 
fehlen?. Diese Translokationen sind mit M. NawascHın (1934, 1936) 
entweder durch chromosomale Mutationen entstanden oder auf Kreuzung 
mit anschließender Amphiplastie zurückzuführen; dann würden sie 
einen weiteren Fall von ,,Sporadic-Amphiplastie“ zeigen. Typus 8 
würde dem von GERASSIMOwA (von M. NawascHın 1934, S. 173 kurz 
mitgeteilt) experimentellen Fall bei C. tectorum x C. setosa entsprechen, 
wo durch die Kreuzung eine Translokation eines Chromosomenstücks 
hervorgerufen worden ist. 

1 Natürlich lassen sich auch diese Typen, wie die übrigen, durch Bastardierung 
entsprechend verschiedener Formen erklären, wobei aber dann die Trabanten auf 
den kleinen Chromosomen bereits vorausgesetzt werden. 

2 Bei Crepis dagegen (BaBcock und CAMERON 1934) kommen — während bei 
allen anderen Arten nur 2 proximale Trabanten vorhanden sind — bei nur zwei Arten, 
C. granatensis und C. pulchra, außer den 2 proximalen noch 2 distale vor. Hier 
können also die neu gelagerten Trabanten nicht auf Translokationen zurückgeführt 
werden. 











788 Flavio Resende: 


Von besonderem Interesse ist wie oben Al. speciosa striata, so hier 
Al. x Schimperi, da diese Art (Typus 10) ebenfalls ein Bastard ist; 
bemerkenswerterweise ist diese Art nahe verwandt mit Arten, von denen 
nach meiner Feststellung eine (Al. striata) sicher dem Grundtypus 1 
angehört. 

3. Typen 2, 3, 4 und 6. 

Das Zustandekommen dieser Typen kann man sich auf dieselbe Weise 
wie die vorstehenden ableiten 1. 

Ie. 
Post-Reduktion. 

Obgleich in den letzten Jahren eine ganze Reihe asymmetrische 
Rassen und Arten bei Pflanzen bekannt wurden (s. KUHN 1928, BERG- 
MAN 1935) und gleichzeitig das Problem der Post- und Präreduktion 
immer wieder aufgeworfen wurde — BRIEGER 1933 (Sammelreferat über 
Post- und Präreduktion) sagt z. B.: „Leider fehlen noch genaue Angaben 
über das Verhalten heteromorpher Chromosomen bei Pflanzen‘ — hat 
man jene Arten und Rassen für die cytologische Untersuchung dieser 
Frage nicht in Angriff genommen. Wie in der Literatur schon wiederholt 
hervorgehoben wurde, ist es sehr wahrscheinlich, daß die Postreduktion 
viel öfter sowohl bei Tieren als auch bei Pflanzen vorkommt, als man 
früher annahm. 

Das häufige Auftreten von Asymmetrie bei den Aloinae veranlaßte 
mich, diese Frage hier anzuschneiden (RESENDE 1936b). Bis jetzt konnte 
ich nur von Al. mitriformis var. Commelinii, und auch hier nur wenig, 
Material bekommen. Die untersuchten Pflanzen aller anderen asym- 
metrischen Arten kamen noch nicht zur Blüte, da sie zu jung waren. 
Die Untersuchung von Al. mitriformis var. Commelinii zeigt unter 
12 Tetraden das Vorhandensein von Postreduktion des SAT-Chromosoms 
und seines Partners in 3 Fällen, wovon 2 in Abb. 18c, d wiedergegeben 
sind. Die Abb. 18a, b zeigt dagegen Fälle von Präreduktion. Der 
Mangel an Material machte es leider unmöglich, das wirkliche Verhältnis 
zwischen Prä- und Postreduktion zu bestimmen. 

Nun hat aber GoLpscHMIDT bereits 1932 am Schluß seiner Mit- 
teilungen über Prä- und Postreduktion gesagt: ,,...wenn beide Reife- 
teilungen für einzelne Chromosomen reduktionell sein können, was 
übrigens auch auf Grund der neueren Vorstellungen über den Austausch 
von Chromosomensegmenten gefordert werden muß ?, dann gibt es gar keine 
Aquationsteilung, sondern nur zwei sich ergänzende Reduktionsteilungen.“ 


1 Wie schon auf S. 765, Anm. 2 hervorgehoben wurde, sind Typen mit geraden 
Trabantenzahlen und -größen nicht ohne weiteres als symmetrisch anzusprechen. 
Danach gäbe es dann noch eine weitere Möglichkeit für die Entstehung der Typen 5 
und 6, nämlich durch Herausspalten aus den in Wirklichkeit nicht symmetrischen 

. — 2 Von mir ausgezeichnet. Gemeint ist der heute bewiesene (CREIGHTON 
und MoCrixtock 1932 nach SHARP) Austausch auf dem Vierstrangstadium. 
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Es ist also bei Berücksichtigung eines etwa stattgefundenen Austauschs 
nur noch möglich, von einer Prä- oder Postreduktion von Chromatiden- 
Stücken zu sprechen. Mit dieser Vorstellung hat dann LINDEGREN (1933) 
gearbeitet, während QUINTANILHA (1933) und Würker (1935) eine 
außerdem vorkommende Postreduktion des ganzen Bivalents an- 
nehmen. 

Neuerdings hat dann auch Knapp (1936) ausführlich die ganze Frage 
auseinandergesetzt und zeigt klar folgendes auf: ,,...die Postreduktion 





d 


c 
Abb, 18. a—d Al. mitriformis var. Commelinii Bak. (R. T.). N.Q.M. 


eines Genes kann auch, bei präreduktioneller Chromosomenverteilung, 
auf ein crossing-over im Vierstrangstadium zurückzuführen sein.‘ Um 
Klarheit über diese Angelegenheit zu schaffen, schlägt er genetische 
Untersuchungen im Verein mit cytologischen vor. 

Man könnte für eine allein cytologische Lösung an die Verwendung 
von doppelt heteromorphen Chromosomen denken, doch zeigen einfache 
Überlegungen, daß mittels dieser die Frage nicht entschieden werden 
kann. Nur eine vollständige Heteromorphie längs des Chromosoms 
(verschiedene Dicke der Partner, total euchromatisch gegen total 
heterochromatisch) läßt einwandfrei allein cytologisch die Frage der 


Planta Bd. 26. 52 








790 Flavio Resende: 


Postreduktion der kinetischen Einschniirung entscheiden. Daher liegen 
bisher in der Literatur (Tier- und Pflanzenreich) keine einwandfrei 
allein cytologisch nachgewiesene Fille von Postreduktion eines ganzen 
Bivalents vor!. 


II. Nachprüfung auf Trabanten und Nucleolen hin bei Arten, die 
nach der bisherigen Literatur sich abweichend verhalten sollen. 
A. Arten, bei welchen die Trabanten fehlen sollen. 

1. Plantago und Nicotiana. 

MoCuLLacx (1934) wie GoopsPEED (1934) haben bei cytologischen 
Untersuchungen von Plantago und Nicotiana besonders auf die Trabanten 


geachtet. So hat MoCuLLAGH unter 40? Plantago-Arten bei 2 und Goop- 
SPEED bei 20 Nicotiana-Arten auch 


a Q Je nur bei 2 Arten keine Trabanten ge- 
W = J i sehen, obgleich letzterer hier in der 
SO) i Prophase bemerkte, daß die Nucleolen- 

™ A; Chromosomen solche Chromosomen- 

my paare seien, die sich bei den anderen 
2 b Arten als SAT-Chromosomen zeigen 


er es a ae (s. S. 795). Diese Angaben sind in- 

sofern beachtenswert, als die Autoren 

direkt die Trabanten suchten und dabei feststellten, daß nicht jede Art 
einer Gattung solche besitzt. 

McCuLLacH gibt an, daß bei einer Varietät von Plantago maior (var. 
purpurascens) kein Trabant vorhanden sei, während alle anderen 
untersuchten Varietäten solche besitzen. Das Material zu den Nachunter- 
suchungen von Plantago maior var. purpurascens bekam ich aus England. 
Es waren Samen derselben Pflanzen, die McCuLLAGH untersucht hat. 
Verhältnismäßig leicht konnte ich zunächst die Trabanten in der Prophase 
feststellen (Abb. 19a). In der Metaphase sind sie etwas schwieriger zu 
erkennen, weil die Chromosomen ziemlich dicht zusammenliegen. Unter 
31 klaren Metaphasen waren bei drei (Abb. 19b) die zwei, bei 8 ein und 
bei 20 kein Trabant zu sehen. Nach dieser Feststellung von Trabanten 
bei Plantago maior var. purpurascens ist es wohl sicher, daß sie auch bei 
den A-Chromosomen von Pl. serpentina, Pl. hirtella und Pl. lagocephala 
übersehen worden sind’. 


1 Die einzigen bisher einwandfrei cytologisch nachgewiesenen Fälle von äqua- 
tioneller Spaltung der kinetischen Einschnürung in der ersten Mitose der Reduk- 
tionsteilungen liegen nur von Univalenten bei Hyacinthus, Nicotiana, Triticum, 
Leontodon und Pomaceae (Literatur bei BRIEGER, BERGMAN und NATIVIDADE) vor. 

2 Aus Versehen wurde in meiner vorl. Mitteilung von 49 berichtet. 

® McCvLLacH gibt ferner an, daß Plantago fuscescens auch keinen Trabanten 
besitzt. Die Samen von PI. fuscescens, die ich ebenfalls vom Amstrong College 
bekam, ergaben Keimlinge mit 36 Chromosomen, während die von CULLAGH 
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Von den zwei von GoopsPEED untersuchten Nicotiana-Arten, bei 
denen Trabanten nicht gefunden wurden, — N. longiflora (s. auch HorLınss- 
HEAD 1929) und N. plumbaginifolia — habe ich N. longiflora geprüft. 
Wie die Abb. 20 zeigt, besitzt N.longiflora zwei Paare von SAT-Chro- 
mosomen. Bei einem Paare sitzen die Trabanten proximal wie bei den 
anderen Arten von Nicotiana, bei dem anderen Paare distal. Daß es sich 
um zwei Paare von SAT-Einschnürungen handelt, läßt sich durch die 
Nucleolenlage und -zahl bestätigen (Abb. 19). (GoopsPEED gibt an, die 
distalen Einschnürungen bei Nicotiana longiflora und plumbaginifolia 
und cavanillerii gesehen zu haben. In der Abbildung sind sie aber nicht 
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Abb. 20. a—c Nicotiana longiflora. Das Bild c zeigt die distalen Trabanten in ge Mitose 
verschieden von a. Nuclealreaktion in Schnit Ok.1 





vorhanden. Wie sich aus dem Text ergibt, hält er sie auch nicht 
für SAT-Einschnürungen.) 

Wie man sieht, fallen weder die nachuntersuchten Plantago- noch 
die Nicotiana-Arten aus dem Rahmen der übrigen Arten dieser Gattungen 
heraus. 

2. Trillium. 

Es liegen besonders in der neueren Literatur viele karyologische An- 
gaben über Trillium vor. Daß in den ersten Untersuchungen, die zum 
Teil schon länger zurückliegen, und sich mit anderen Zielen beschäftigten 
(SPANGLER 1925, JOHANNSEN 1932, GoToH 1930 und 1933), keine Tra- 
banten gefunden wurden, kann nicht weiter verwundern, da diese, wie 


untersuchte Art nur tetraploid (24 Chromosomen) ist. Es handelt sich um einen 
Fall von Hexapolyploidie. Unter den von McCuLLaGH untersuchten Arten waren 
nur bei Pl. japonica 36 Chromosomen vorhanden. Es kann sein, daß die mir über- 
sandten Samen aus Versehen von Pl. japonica stammen. Das ist aber nicht wahr- 
scheinlich, da bei Pl. japonica nur 4 Trabanten vorhanden sind, bei der betreffenden 
hexaploiden Form aber sicher 6 Trabanten. Denn, wenn auch noch nicht 
6 Trabanten gesehen werden konnten, wurden doch schon 6 Nucleolen ermittelt. 
Die Pflanzen sind leider noch zu jung, um systematisch bestimmt zu werden. 
Daher kann man noch nicht sagen, ob es sich sicher um eine hexaploide Form 
von Pl. fuscescens handelt oder nicht. 
52* 
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wir sehen werden, hier besonders klein sind. Die Parideae-Gruppe 
ist aber besonders neuerdings wegen der groBen Chromosomen sehr 
sorgfaltig untersucht worden. Nach diesen jiingsten Angaben sollen 
bei Trillium im Gegensatz zu Paris keine Trabanten vorhanden sein. 
So schreibt HAGA (1934): „it is a very interesting fact that the D.-Chromo- 
somen of Trillium-species are always d-type without any trabant, while 
those of Paris are in every case furnished with a trabant.“ 


/ 








Abb. 21. a—h Trillium erectum Linn. a Die 5 Chromosomentypen (Bezeichnung nach 
HAGA). f—h Ruhekerne zeigend: ee (punktiert) und Nucleolen (schwarz). 

Auch Stow (1935) gibt bei seiner Untersuchung iiber Korrelationen 
zwischen Trabanten und Blatterwinkeln bei den Parideae fiir Trillium 
keinen Trabanten an. Ferner geben auch Hvskın und Smirs (1935) sowie 
Huskrn und Hunter (1935) und Smrrx (1935) fiir Trillium erectum keine 
Trabanten an!. Matsuura (1935) prüfte bei verschiedenen Liliaceae 
die Befunde von Hertz nach (s. 8.759). Bei allen untersuchten Arten fand 
er die zu erwartende Beziehung zwischen Chromosomen und Nucleolen, 
nur bei Trillium waren die Nucleolen-Chromosomen keine SAT-Chromo- 
somen. Es bestände demnach bei Trillium ein weiterer Fall (s. S. 795), 
wie ihn DARLINGTON, LORBEER, FERNANDES und GOODSPEED beschrieben 
haben. 

1 Durch X-Strahlen gelang es Huskın und Hunter, Trabanten ,,de novo“ 
auszubilden. Man muß sich aber fragen, ob hier wirkliche Trabanten vorliegen, 
an deren Fäden Nucleolen entstehen können. 
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Nach diesen Angaben schien es besonders wünschenswert, festzustellen, 
ob Trillium wirklich keine SAT-Chromosomen besitzt. Ich habe 7". erec- 
tum, T.longiflorum und T.ovatum zunächst genauestens auf die Tra- 
banten hin untersucht. Wenn auch gerade bei diesem Material die Nucleal- 
Quetschmethode, wegen der großen Chromatinmasse, besonders schöne 


= 


Abb. 22. a—g Trillium longificrum RAFIN; d, e Chromosomen aus der Metaphase, an denen 

Nucleolen ohne Verbindung mit irgendwelchen Faden sich zeigen; f, g Metaphasen-Chromo- 

somen mit Ok. 12 abgezeichnet, um die Größenproportionen zwischen Chromosomen und 
Trabanten aufzuweisen. N.Q.M. 








Präparate gibt, so ist doch die Untersuchung wegen der winzig kleinen 
Trabanten äußerst mühsam. In der Meta- und Anaphase ist bei 7’. erectum 
ziemlich leicht ein verhältnismäßig großer Trabant zu sehen (Abb. 21), 
der auf dem distalen Schenkel des B-Chromosoms sitzt 1. In den meisten 
Mitosen konnte ich nur einen solchen Trabanten finden. Einen der 
seltenen Fälle, wo die beiden Trabanten zugleich sichtbar waren, ist in 
Abb. 21d wiedergegeben. Außer diesem Trabanten auf dem Chromo- 
somen B wurden noch weitere, aber sehr kleine auf dem Chromosomen A, 
D und E (Abb. 21a und e) mit Sicherheit festgestellt. Angesichts der 
Kleinheit der Trabanten ? scheint es wohl ausgeschlossen, alle 8 gleich- 

1 Ich verwende die von HAGA (s. 0.) angeführten Buchstaben für die einzelnen 
Trillium-Chromosomen (auch in der Abb. 21a eingetragen). 

2 Sie fallen in den Zeichnungen meistens zu groß aus. Die richtigen Größen- 
verhältnisse gibt Abb. 22f und g wieder. 
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zeitig in einer einzigen Mitose aufzufinden. Es ist aber kaum eine der- 
artig hochgradige ie zu erwarten, daß an jedem homologen 
von A, D und E der jeweilige Trabant fehlt. Es müssen sicher diploid 
8 Trabanten vorhanden sein. Hier müssen aber weitere Untersuchungen 

T.longiflorum (Abb. 22) verhält sich wie 7. erectum, nur mit dem 
Unterschied, daß hier alle Trabanten gleich klein sind (Abb. 22b). In 
der Abb. 22a ist in der Telophase ein kleiner Trabant auf einem Nucleolus 
klar zu sehen. Bei dieser Art wurden außerdem, obgleich selten, sekun- 
däre Einschnürungen beobachtet. 

Von T. ovatum standen nur wenige Wurzeln zur Verfügung. Nur ein 
Präparat mit wenig Mitosen konnte beobachtet werden. In einer Pro- 
phase konnte ich einwandfrei 2 Trabanten feststellen. 

Bei der Gattung Trillium sind also im Gegensatz zu den Befunden 
aller oben angeführten Forscher Trabanten vorhanden !. 

Die Untersuchung der Nucleolen ist bei T’rillium besonders schwierig, 
weil im Kern außerdem viele runde Chromozentren vorkommen, die so 
groß wie die Nucleolen sind. In Safranin-Säurefuchsin-Präparaten ist 
es unmöglich, die beiden verschiedenen Gebilde voneinander zu unter- 
scheiden. Bei der Anwendung der Nuclealreaktion (ebenfalls mit Chrom- 
osmiumsäure-Fixierung) dagegen unterscheidet man natürlich ohne 
weiteres die Nucleolen von den Chromozentren (Abb. 20f, g, h). Da die 
Gelbfärbung der Nucleolen durch die Chromosmiumsäure nicht immer 
sehr intensiv ist (s. S. 764), kann man in diesen Präparaten Nucleolen 
aber leicht übersehen. 

Was nun zunächst deren Lage angeht, so stimmt sie vollkommen mit 
der Trabantenlage überein: Die Hauptmenge distal, nur ein oder zwei 
proximal (Abb.21b, c und 22a, c). Schwierigkeiten bereitet aber die Zahl 
der Nucleolen, da sicher mehr als 8 beobachtet wurden (Abb. 21f, g, h). 
Am häufigsten schwanken allerdings die Zahlen zwischen 6 und 9; eine 
derartige Diskrepanz zwischen Trabanten- und Nucleolenzahl wurde bei 
keiner anderen der von mir untersuchten Pflanzen festgestellt. Angesichts der 
Kleinheit der Trabanten muß damit gerechnet werden, daß mir doch 


1 Der Trabant des D-Chromosoms hätte eigentlich schon von Srow (1935) 
gefunden werden müssen, und zwar als Schluß und als weitere Unterstützung 
seiner Feststellung; Srow hat gefunden, daß bei Trillium © (Winkel zwischen 
den 2 Blatträndern, Basis + Blattrandtangenten) ,,nearly‘ A (maximum-Wert 
von ®) war und nicht „gleich‘‘, was nach seiner Interpretierung sofort zeigen mußte, 
daß bei Trillium kleinere Trabanten als bei Paris vorhanden sein sollten, aber 
koineswegs keine, solange © nicht gleich A wäre (falls die von Stow behaup- 
tete Korrelation wirklich existiert). 

Die von Haga (1934) bei Trillium smallii und T. T'schonoskii in der Nähe 
der primären Einschnürung beobachteten sekundären Einschnürungen sind wohl 
Nicht-SAT-Einschnürungen. Ich habe bei meinem Material keine in dieser Lage 
gefunden. 
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noch welche entgangen sind. Ferner besteht die Möglichkeit, daß bei Tril- 
lium ähnliche Verhältnisse vorliegen, wie sie BAUER kürzlich bei Dipteren 
beschrieben hat. Nach diesem Forscher treten an den Speicheldrüsen- 
Chromosomen von Chironomiden Nucleolen regelmäßig an ganz bestimmten 
Stellen von einzelnen Chromosomen auf, ohne daß hier fadenartige Unter- 
brechungen vorhanden wären. Bei 7. longiflorum konnten zweimal an 
Metaphasen-Chromosomen (verspätete Auflösung oder verfrühte Bildung ?) 
auf den distalen, sicher fadenfreien Teilen, Nucleolen gesehen werden 
(Abb. 22d und e). Leider war auch hier das Material so knapp, daß über 
die Gesetzmäßigkeit des Auftretens noch nichts ausgesagt werden kann. 
Die Verhältnisse sollen später genau untersucht werden. 
CRE” 

Im vorstehenden wurde gezeigt, daB Trabanten übersehen wurden 
und vermeintliche allein Nucleolenchromosomen (GoopsPEED und Mar- 
sUURA) in Wirklichkeit auch SAT-Chromosomen sind (bei Trillium 
allerdings möglicherweise nur zum Teil). Im Anschluß hieran sei nun 
noch auf die weiteren Fälle eingegangen, in denen lediglich Nucleolen- 
chromosomen (also ohne Trabanten) im Sinne von Hertz vorhanden 
sein sollen. Siehe Einleitung S. 759. 

Die diesbezüglichen Angaben von DARLINGTON für Kniphofia und 
Agapanthus (,,... but it raised the difficulty that nucleoli appear equally 
in organisms without trabants at metaphase. The present observation 
seems to explain this“) sind durch eine bereits 1932 erschienene Unter- 
suchung von WEBER widerlegt, der in der Metaphase wenigstens von 
Kniphofia aloides einwandfrei zwei Trabanten nachweist. Was Agapanthus 
anbelangt, so zeigen die Bilder DarLinetons deutlich das Vorhandensein 
einer Sec. einsch., an welcher der Nucleolus liegt (1. c. Abb. 9F und G). 
Daß DARLINGTON von diesen Einschnürungen in Metaphasen nichts 
sah, kann nicht verwundern. Derartige Ermittlungen sind immer mit 
Schwierigkeiten verknüpft (s. S. 760); sogar die Trabanten von Kniphofia 
wurden von DARLINGTON übersehen (s. 1. c. Abb. 17). 

Die von LoRBEER (1934) für Frullania dilatata und von Fer- 
NANDES (1936) für Narcissus bulbocodium var. genuinus berichteten 
Beobachtungen scheinen beide noch nicht genügend gesichert. Wie so 
oft wurden somatische Telophasen, die allein eine klare Entscheidung 
bringen können, überhaupt nicht untersucht. In der einen der von LoR- 
BEER wiedergegebenen Prophasen (Abb. 86b) muß man sich außerdem 
fragen, ob hier nicht doch tatsächlich Trabanten vorliegen. Während bei 
Frullania die Telophasen sicherlich schwierig zu untersuchen sein werden, 
liegen die Verhältnisse bei dem Objekt von FERNANDES anders. Hier 
sind einzig und allein die ,,Nucleolus kondensierenden Enden“ der 
Nucleolenchromosomen heterochromatisch (wie man wenigstens aus den 
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allerdings etwas schematischen Abbildungen schließen muß). In der 
Telophase müßte man also verhältnismäßig leicht entscheiden können, 
ob diese Enden vom wachsenden Nucleolus emporgehoben werden, oder 











J 

Abb. 23. a Benincasa hispida Coan.; b, c Bryonia dioica Ja0Q.; d Bryonia alba LINN.; 

© Trichosanthes Anguina Linn.; f Bryonopsis laciniosa NAUD.; g Momordica balsamina 

Linn.} h—j Cyclanthera pedaia SCHRAD.; h—j N.Q.M. Die anderen Bilder Nuclealreaktion 
im Schnittpräparat. Ok. 12, 


ob sie unterhalb desselben liegen bleiben, aus welcher Feststellung sich 
ohne weiteres ergäbe, ob die heterochromatischen Enden Trabanten sind 
oder nicht. Eine genaue Nachuntersuchung von Narcissus bulbocodium 
var. genuinus ist aber unmöglich gewesen, da die Arbeit von FERNANDES 
erst nach dem Abschluß des Manuskriptes erschien. 
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Im Gegensatz zu den beiden genannten Forschern nimmt GEITLER 
für die eine Cladophora-Art, bei welcher er keinen Trabanten finden 
konnte, an, daß die Trabanten hier „nicht zu erkennen sind“. 


3. Cucurbitaceae und Phlox. 

1931 untersuchte McKay 24 Arten von 14 Gattungen der Cucur- 
bitaceae und sagt über die Trabanten: ,,Melothria punctata is the single 
species of all examined which exhibits satellited chromosomes.‘ Sieben 
von McKay untersuchte Arten (s. S. 761) aus 5 verschiedenen Gattungen 
wurden von mir nachgeprüft (Abb. 23). Sämtliche Vertreter besitzen 
im Gegensatz zu den Angaben von McKay Trabanten. Auch die Nucleo- 
lenzahl und -tage wurde mit der Trabantenzahl und -lage, was selbst- 


verständlich ist, übereinstimmend ge- 
funden (Abb. 23i). 
Nur bei einer Art, Cyclanthera pedata, 
wurden außer den 2 zu erwartenden N 
Nukleolen manchmal noch 2 kleine 
proximale Nucleolen symmetrisch in den 
Schwesterkernen beobachtet (Abb. 23j). 
Da gerade diese Art eine höhere Chromo- 
somenzahl besitzt, als die übrigen unter- b 
a 


suchten, würdennoch eingehendere Unter- 

suchungen sicher 2 weitere Trabanten 

ergeben. (Die Abb. 23j zeigt schon einen Abb. 24. a Hoox. 
auf dem Nucleolus.) ya 

Außer diesen 7 Cucurbitaceen wurden noch Bryonia alba und dioica 
nachgepriift. Bei diesen beiden Arten wurden 2 Trabanten (Abb. 23b, 
c, d) und 2 entsprechende Nucleolen gefunden. 

Phlox. FLory (1934) untersuchte 18 Phlox-Arten und gibt über die 
Trabanten an, daß sie bei verschiedenen Formen vorhanden seien, aber 
nicht regelmäßig bei jeder Mitose. Ich habe nur wieder als Stichprobe 
Phlox Drummondii geprüft. Nach meiner Erfahrung sind die Trabanten 
bei dieser Art nicht nur konstant vorhanden, sondern auch so deutlich 
(Abb. 24), daß man diese Pflanzen für Kurszwecke als Trabantendemon- 
strationsobjekt anwenden sollte. (FLory führt die von ihm beobachtete 
Unregelmäßigkeit auf die Fixierung zurück!). Die Nucleolen waren auch 
übereinstimmend beobachtet worden. 


4. Malvaceae. 

Diese Familie wurde 1935 von SKovsTED in bezug auf die Chromo- 
somenzahl ausführlich untersucht: für 120 Arten aus 25 Gattungen 
wurden die Chromosomenzahlen bestimmt. Nach den Abbildungen zu 
urteilen, scheint es so, daß SKovsTED auf die Trabanten besonders ge- 
achtet hat, obgleich mit der Arbeit nur ein systematischer Zweck verfolgt 
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wurde. Nur bei den 4 folgenden Gattungen von 25 gepriiften sind 
den Figuren SKovsTEps keine Trabanten zu sehen, noch wird in der 
Legende etwas über diese gesagt: Sidalcea, Urena, Malvaviscus und 
Cienfugossia. Diese Gattungen sind gerade diejenigen, von denen Sxov- 
STED nur wenige Vertreter untersucht hat. Als Stichprobe habe ich nur 
eine Art davon herangezogen, nämlich Sidalcea sp. Wie die Abb. 25 
zeigt, sind sogar recht große Trabanten vorhanden. Leicht und häufig 
sind sie in der Prophase und im ruhenden Kerne auf den Nucleolen auf- 
findbar. Von den Nucleolen wurden, wie zu erwarten, nie mehr als zwei 





Abb. 25. a, b Sidalcea sp. Nuclealreaktion in Schnittpräparaten. Ok. 12. 


gesehen. Man muß annehmen, daß auch bei den anderen 3 Malvaceen- 
Gattungen Trabanten vorhanden sind, die nur wie bei Sidalcea übersehen 
wurden. 

5. Cycadaceae, Gnetaceae und Cruciferae. 

Bei diesen 3 Pflanzengruppen ist bis auf die Gnetaceae (vgl. S. 760) 
anscheinend wenig auf die Trabanten geachtet worden. 1934 haben 
Sax und BEAL 18 Arten von 9 verschiedenen Gattungen der Cycadaceae 
untersucht, sagen aber nichts über das Vorhandensein von Trabanten 
aus. Nach den Figuren 2, 6 und 7 der Tafel 108 (l. c.) zu urteilen, sind 
bei 3 Arten Trabanten gesehen worden, und zwar in Ein- oder Zweizahl. 
Von den betreffenden 9 Gattungen habe ich von 5 je eine Art durch- 
gesehen. Die Abb. 25 zeigt, daß überall mindestens 4, zum Teil proxi- 
mal, zum Teil distal, Trabanten vorhanden sind, teilweise allerdings 
winzig kleine. Bei Encephalartus Altensteinii sieht man sehr leicht 
2 proximale Trabanten; sehr schwer zu finden sind aber die 2 
distalen kleinen. Ich dachte sogar zuerst, es wären nur die 2 proxi- 
malen vorhanden, bin dann aber durch 2 sehr kleine Nucleolen auf die 2 
distalen Trabanten gekommen (Abb. 26a, b). Bei Cycas revoluta (Abb. 26c 
bis e) fand ich nicht weniger als 6 distale Trabanten (in den von Sax 
und B£AL gegebenen Abbildungen sind sowohl bei dieser Art wie bei 
Encephalartus keine vorhanden) und außerdem an 2 SAT-Chromosomen 
noch eine Einschnürung, vollkommen konstant in jeder Mitose (Abb. 25d). 
In Übereinstimmung mit dieser hohen Zahl von Einschnürungen wurden 
sehr oft 8 Nucleolen ermittelt. Ab und zu sah ich noch ein oder zwei 
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kleine weitere Nucleolen. Es ist sehr wohl möglich, daß in Wirklichkeit 
noch mehr Trabanten vorhanden sind. 


DUE CAM uy 





Abb. 26. a, b Encephalartus Altensteinii 


Bild m mit Ok. 12. 


Bei Dioon spinulosum sieht man ziemlich leicht 6 distale Trabanten 
(Abb. 26i—m). (Sax and Bear bilden keinen einzigen ab.) Das Nucleo- 
len-Bild besteht aber auch hier aus acht (Abb. 261), von denen, wie in der 
Telophase zu sehen ist (Abb. 26j), zwei proximal liegen. Nach langem 
Suchen gelang es, eine Metaphase zu finden, an der die Chromosomen so 
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günstig geordnet waren, daß eine der zwei geforderten proximalen Tra- 
banten gesehen werden konnte (Abb. 26i). Von den in der Metaphase 
meistens recht kleinen Trabanten wurden einige in den Prophasen häufig 
bedeutend größer gefunden (Abb. 26m). Dieser 
auffallende Unterschied zwischen den Traban- 
ten der Meta- und Prophase ist meines Wissens 
bisher noch nicht beobachtet worden!, Auch 
bei Zamia sp. und Ceratozamia mexicana sind 
6 bzw. 4 Trabanten vorhanden (Abb. 26f—h). 
Für die zweitgenannte Art bilden Sax and 
Brau 2, für eine Zamia-Art keine ab, 

Von den Gnetaceae hat GEITLER (1929) zwei 
Ephedra-Arten mit dem besonderen Ziele, sie 
auf Trabanten zu prüfen, untersucht, jedoch 
mit negativem Erfolg. (Die Entstehung der 
Nucleolen an den Trabantenchromosomen war 
a 2 Ze damals allerdings noch nicht bekannt.) Die 

eine Abbildung GEITLER= (5b) aber zeigt durch 
die ausgesprochen distale Lage der Nucleolen, zudem symmetrisch in 
den Schwesterkernen, daß SAT-Chromosomen mit distalen Trabanten 
vorhanden sein müssen. Ich untersuchte außer Ephedra andina noch 


Abb. 28. a Vesicaria utriculata DC; b Bunias orientalis LINN.; © Iberis amara LINN. Ok. 12. 
Nuclealreaktion in Schnittpräparaten. 





E. altissima, alata, helvetica, dystachya, nevadensis und sinica. Bei sämt- 
lichen Arten sind Trabanten vorhanden. Genauer konnte nur E. andina 
untersucht werden: Wie die Abbildung zeigt (Abb. 27), sind 4 distale 
Trabanten und ihnen entsprechend 4 Nucleolen vorhanden. Von den 
übrigen Arten sind wohl alie tetraploid und besitzen entsprechend 


1 Während bei den übrigen Arten der Cycadales ganz kleine Chromozentren 
oder keine zu bemerken waren, kommen bei Dioon spinulosum runde Chromo- 
zentren vor (Abb. 251,s.auch Trillium S. 794), einige so groß, daß bei der Anwendung 
von Safranin oder Picrofuchsin die scharfe Trennung von den Nucleolen unmöglich 
ist. Es gelang mir bis jetzt nicht, die entsprechenden heterochromatischen Stücke 
in der Prophase aufzufinden. 
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höhere Nucleolenzahlen. Bis jetzt konnten aber wegen Materialmangel 
die entsprechend höheren Trabantenzahlen noch nicht ermittelt werden. 

Aus der Familie der Cruciferae untersuchte ich 3 Arten auf die 
Trabanten hin (Abb. 28). Wie die Abbildung zeigt, sind bei den drei 
Arten, die 3 verschiedenen Gattungen angehören, Trabanten gefunden 
worden. Die Cruciferae wurden 1932 von Manton untersucht. Sie 
erwähnt keine Trabanten. Bei den Abbildungen von einigen Arten 
sieht man aber Gebilde, die nicht anders als Trabanten betrachtet 
werden können. Nach diesen von mir als Stichprobe untersuchten 3 Arten 
zu urteilen, wird sie bei den übrigen Arten die Trabanten übersehen 
haben !. 


B. Arten, bei welehen keine Übereinstimmung zwischen 
SAT-Chromosomen und Nucleolen bestehen soll. 
1. Limnanthes. 

In einem besonderen Abschnitt ,,Erérterungen einiger strittiger 
Fragen der neueren Cytologie‘‘ beschäftigt sich ProracH (1934) an 
erster Stelle mit der Entstehung der Nucleolen an den SAT-Chromo- 
somen. Betreffs der Nucleolen bei Limnanthes Douglasii sagt PROPACH, 
es seien „nicht nur zuweilen 4, sondern 7 und 8 als Höchstzahl“ (es sind 
bei dieser Art 4 SAT-Chromosomen vorhanden). „Es kommen auch 
weniger als 4 vor. In den Ruhekernen schwankte die Zahl der Nucleolen 
zwischen 1 und 3; in etwa 80% der Fälle war jedoch nur 1 Nucleolus 
vorhanden.‘ 

ProPACH fährt dann fort: „Auch konnte ich in der Telophase keine 
Beziehungen zwischen der Höhenlage der Trabanten und der Nucleolen 
finden.... Für Limnanthes konnte ich daher die Befunde Hertz’ nicht 
bestätigen.‘ 

Ich habe diese Art sehr genau auf die SAT-Chromosomen und 
Nucleolenzahl und -lage hin untersucht. Zunächst stellte ich fest, daß 
die Stadien, wo 4 Nucleolen zu sehen sind, selten vorkommen. Dafür 
sind sehr frühe Telophasen (Abb. 29) am geeignetsten, weil die Nucleolen 
sonst miteinander verschmolzen sind. Die Fälle mit 7 und 8 Nucleolen 
hat mein Material nicht gezeigt. Diese Zahlen 7 und 8, die PROPACH 
angibt, sind nur so zu verstehen, daß in seinem Material gelegentlich 
diploide Kerne auftraten, wie ich es auch bei den Aloinae oft beobachten 
konnte, ohne daß ich die entsprechende Mitose gesehen habe. Es besteht 
auch die Möglichkeit, daß ProracH Chromozentren mit Nucleolen 
verwechselt hat. Bei den jungen Stadien ist das bei einigen Färbungen 
leicht möglich. 

Propacs erklärt (was selbstverständlich ist) die Fälle von weniger 
als 4 Nucleolen durch Verschmelzung, versucht aber die höheren Zahlen 

1 Bei Bunias orientalis habe ich wie HAKaNsson (1929) und Hærrz (1929) die 
eigenartigen Befunde von JARETZKY (1928) nicht bestätigt gefunden. (Von diesen 
3 Autoren berichtet nur HAKANSSON von einem Trabant in der Zygophase.) 




















sulle 
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als 4 nicht zu erklären, obgleich bei C. virens GEITLER (was PROPACH 
unbekannt geblieben ist)! diese bereits 1932 einwandfrei auf tetraploide 
Kerne zurückgeführt hat. 

Was die Nucleolenlage anbelangt, beobachtete ich im Gegensatz zu 
ProracH, daß sie mit derjenigen der Trabantenfäden übereinstimmt: 
Die Trabanten (Abb. 29f—h) sitzen auf den kurzen Ästen der Chromo- 
somen auf. Von ihren Fäden liegen 2 in der Mitte und 2 über der Mitte 
des Kerns. Bei zahlreichen Reihen (Abb. 29a) von schon etwas alten 
Schwesterkernen, an denen die Verschmelzung bereits soweit ging, daß 
meistens nur ein Nucleolus zu sehen 
ist, sieht man klar, daß diese Nucleolus- 
masse immer in dem Raum des Kerns 
oberhalb der Mitte liegt. In ziemlich 
jungen Schwesterkernen sieht man die 
meistens schon paarweise verschmolzenen 
Nucleolen (Abb. 29b—e, i—m) immer 
regelmäßig in der zu erwartenden Lage. . 
Überdies kann man auf den Nucleolen 
aufsitzende Trabanten feststellen (Ab- 
bildung 29 I—n). 

Es handelt sich allerdings bei Limnan- 
thes Douglasii um ein besonderes schwieri- 
ges und nicht geeignetes Objekt, und 
zwar nicht nur wegen der Kleinheit der + 

Abb. 30. a—c Callisia repens Linn. 
Chromosomen, sondern auch wegen der ox. 12. Apochr. 120mal. Safranin. 
frühen Verschmelzung der Nucleolen. 

PRoPAcH sagt nun außerdem noch weiter: „Es gibt auch sonst sicher 
genügend Objekte, deren Chromosomen keine Trabanten haben: bei 
ihnen müßte man dann mit HEITz von physiologischen Trabantenchromo- 
somen sprechen. Ob sich daraus aber eine generalisierende Deutung der 
besprochenen Beziehungen geben läßt, müßte noch erst durch umfang- 
reichere und ....schwierige Untersuchungen belegt werden.“ PROPACH 
hat sich wenig Mühe gegeben, diese schwierige Untersuchung wenigstens 
bei seinem Objekt durchzuführen, wodurch er für die von ihm erwünschte 
umfangreiche Untersuchung hätte etwas beitragen können. 





2. Callisia repens. 

1933 fand DERMEN bei einigen Pflanzen viele überzählige Nucleolen. 
Diese Feststellung war für ihn unter anderem ein Argument gegen die 
Heıtzschen Befunde. Die Trabanten auf den Nucleolen sowie die Chro- 
mozentren waren auch für DERMEN rätselhafte Gebilde; die ersteren 


1 BAUER sagt bei der Besprechung dieser Arbeit (Ber. Biol.): ,,Die von Herrz 
aufgedeckte Beziehung scheint nicht zu bestehen, da im Ruhekern 8 Nucleolen 
auftreten.‘ Auch ihm ist offenbar die Untersuchung GEITLERs unbekannt. 
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bezeichnete er als ,,protuberance-budlike structure‘, die letztere als 
„extranucleolar bodies“. Weiter behauptet er noch ,,when there was a 
connection between a satellite and a nucleolus it was found that the 
nucleolus is attached at the side of the satellite instead of forming a collar 
around the satellite achromatic thread‘‘(!) 

Nur als Stichprobe untersuchte ich eine der von DERMEN unter- 
suchten Arten, Callisia repens. Wie die Abbildungen zeigen, sind die 
„extranucleolar bodies“ typische Chromozentren (Abb. 30c), die ,,pro- 
tuberances“ typische Trabanten (Abb. 30a, b). Das Verhältnis der Nu- 
cleolen zu den SAT-Chromosomen in der Telophase (Abb, 30b) ist ein 
vollkommen normales. Das Auftreten von zu viel Nucleolen muß auf 
Übersehen von Trabanten zurückgeführt werden, oder auch auf ein Ver- 
wechseln von Nucleolen mit Chromozentren. Immerhin ist es möglich, 
daß bei Dermens Pflanzen Trillium-ähnliche Fälle vorhanden sind 
(s. S. 791), was genauere Untersuchungen zeigen müßten. 


Zusammenfassung. 

1. Sämtliche untersuchten 185 Arten bzw. Varietäten höherer Pflan- 
zen (darunter 151 Aloinae) besitzen Trabanten und diesen in Lage wie 
Zahl entsprechende Nucleolen. Einige Ausnahmen betreffs der Nucle- 
olenzahl wurden festgestellt und zu erklären versucht (s. S. 773, 794 
und 798). 

2. Unter den 34 nicht zu den Aloinae gehörigen Arten verschiedener 
Familien und Gattungen befinden sich zahlreiche, bei welchen von mehre- 
ren Forschern bisher keine Trabanten hatten ermittelt werden können. 

3. Bei den Aloinae wurden verschiedene Trabantentypen festgestellt, 
die in keinem Zusammenhang mit der Systematik stehen. Dagegen können 
oft Varietäten derselben Art an der Trabantenzahl und Fadengröße 
erkannt werden. 

4. Gasteria maculata zeigte in einer Wurzel eines Individuums eine 
somatische chromosomale Mutation, die der differenziellen Amphiplastie 
(M. NawascHin) gleicht. Auf Grund dieser Beobachtung einerseits 
und in Anbetracht der Bastardierungshäufigkeit bei den Aloinae anderer- 
seits wurden Vorstellungen über die Entstehung der Aloinae-Trabanten- 
typen (s. S. 784) entwickelt. Bei Aloe speciosa x striata wurde differentielle 
Amphiplastie festgestellt. Bei Aloe humilis wurde erstmalig Asymmetrie 
in bezug auf die Fadenlänge gefunden. 

5. Bei der asymmetrischen Aloe mitriformis var. Commelinii wurde 
(außer Präreduktion) Postreduktion des ganzen SAT-Chromosoms und 
seines Partners bzw. der terminalen Stücke der Chromatiden des betreffen- 
den Bivalents festgestellt (s. S. 788). 

6. Bei Trillium longiflorum wurden außer den Nucleolen, die sich an 
den SAT-Chromosomen kondensieren, solche beobachtet, die in keiner 
Verbindung mit irgendwelchen fadenartigen Bildungen stehen (s. S. 795). 
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7. Bei den Aloinae kommen sekundäre Einschnürungen vor, die keine 
Nucleolen kondensieren (oder höchstens geringe Kondensierungsfähigkeit 
besitzen) (S. 778). 

8. Bei der vorliegenden Untersuchung wurde fast ausschließlich die 
Nucleal- Quetschmethode angewandt. Schnittpräparate wurden nur ganz 
vereinzelt hergestellt. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 
UBER DIMENSIONS QUOTIENTEN. 


Von 
Fr. BACHMANN. 


(Eingegangen am 18. März 1937.) 


In einer kürzlich erschienenen Arbeit von SCHMUCKER über Sukkulenz- 
grad und Dimensionsquotienten wird vorgeschlagen, an Stelle der 
in der ökologischen Literatur gebräuchlichen Quotienten von Volumen 
oder Gewicht usw. zu Oberfläche bzw. als Ergänzung zu ihnen zur 


Charakterisierung der morphologischen Sukkulenz den Quotienten or 


zu verwenden, der in physikalischem Sinne dimensionslos und tatsächlich 
geeignet ist, Organe verschiedener Form und Größe bezüglich ihrer 
Volumenentwicklung zu vergleichen. V ist hierbei das Volumen eines 
Organes, O seine Oberfläche, so daß in dem vorgeschlagenen Quotienten 
Größen der Dimension cm? miteinander verglichen werden. Die von 
SCHMUCKER gegebenen Ableitungen des Quotienten führen nur scheinbar 
zum gleichen Resultat. Die erste Ableitung, bei der als Konstante die 
Lineardimension eines Normalblattes eingeführt wird, führt nicht zü 
einer dimensionslosen Größe, da die Konstante selbst nicht dimensionslos 
ist. Die zweite, rein mathematische Ableitung dagegen führt zu einem 
dimensionslosen Quotienten, der aus praktischen Gründen nachträglich 
mit der Zahl 1000 als dimensionsloser Konstanten multipliziert wird. 

Der Sinn des ScHmuckerschen Quotienten ist nun zweifellos der, 
daß das Volumen eines Organes mit demjenigen eines Würfels verglichen 
wird, der die Oberfläche des Organes als Grundfläche besitzt, also mit 
dem Volumen eines Körpers, der eine 6mal so große Oberfläche aufweist 
wie das untersuchte Organ. Zu einem sinnvolleren Vergleich kommt 
man wohl, wenn man das Volumen eines Organes mit dem einer Kugel 
gleicher Oberfläche in Beziehung setzt: 


3V V 
= — = 10,635 —. 
% 01/2 oyo 
4n 


Der Volumenquotient wird dann bei allen kugeligen Organen gleich 1, 
bei allen anders gestalteten kleiner als 1. Man kann ihn, um ihn in Prozent 
des maximalen auszudrücken, mit 100 multiplizieren und kommt so zu 
Werten, die zufällig fast gleich den D-Werten SCHMUCKERSs sind. 

Zu einem ganz entsprechenden Flächenquotienten kommt man 
dann ohne weiteres, indem man die Fläche eines Organes mit derjenigen 
einer Kugel gleichen Volumens vergleicht: 
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Zwischen Q, und Q; besteht die Beziehung: 
pi mm 
a= (a)? 


so daB man nur einen Quotienten aus Fläche und Volumen eines Organes 
zu berechnen braucht, um dann durch eine einfache logarithmische 
Rechnung zu dem anderen gelangen zu können. Q, ist bei kugeligen 
Organen gleich 1, bei allen anders geformten Organen größer als 1. 

Aus der Tabelle von SCHMUCKER sind einige Beispiele herausgegriffen, 
Q, und Q, für sie berechnet 

















worden und in der neben- Tabelle 1. 
stehenden Tabelle zusammen- Qy: 100 Qt 
gestellt. 
. . . Gunnera chilensis . . . 0,0853 | 111,18 
zo en gen = Victoria regia... . . 0,149 | 76,655 
ume ung eines einzei- Acer platanoides . . . . 0,353 43,134 
nen Organes, eines Blattes, mr oe mes radicans . a “aie 
: inus spec. . . . . . . “ 4,7 
Sprosses usw. in Prozenten rings Aizoon . . .| 59,0 1.4216 
der bei gegebener Organ- Sazifraga caesia. . . .| 93,5 1,0458 
oberflache größtmöglichen Anhalonium Lewisii . . | 100,0 1,0000 


bzw. die Oberflächenentwick- 

lung in Vielfachen der bei gegebenen Organvolumen geringstmöglichen 
an. Die Quotienten für die Summe mehrerer gleicher Organe unter- 
scheiden sich von denen der Einzelorgane. Ein anschauliches Bild von 
der Bedeutung der Dimensionsquotienten ergibt nun eine Berechnung 
darüber, wieviel Blätter einer kleinblättrigen Art den gleichen Dimen- 
sionsquotienten wie ein großes Blatt aufweisen. Bezeichnen wir die 
Quotienten für n gleiche Organe mit Q,, und Q,, , so ist 


— QW _(%\’ 
a Qr. \° 
an, n= (Br) 
Danach würden 13200 Pinus-Nadeln bzw. etwa 17 Ahornblätter den 
gleichen Quotienten besitzen wie ein Gunnera-Blatt: 


(22 = en y= 13200, 














0,0853 4,704 
297 \* (111,18 \° __ 
(Diss) = Cam) = 7125. 


Organe bzw. Pflanzen und Pflanzenteile mit gleichen Dimensions- 
quotienten sind jedoch physiologisch nicht vergleichbar, da es hier noch 
auf die absoluten Dimensionen ankommt, und können auch in ihrer 
Gestalt völlig verschieden sein. Für den morphologischen Vergleich 











Fr. Bachmann: 


810 


schlägt SCHMUCKER vor, neben seinem Dimensionsquotienten noch An- 
gaben zu machen über das Verhältnis von Länge, Breite und Dicke, und 
über die Aufteilung der Organe. Für den physiologischen Vergleich, für 
den diese Angaben nicht ausreichen würden, ist auf die Beziehung hin- 
zuweisen, die zwischen den hier behandelten dimensionslosen Quotienten 
und dem Verhältnis von Volumen:Oberfläche und umgekehrt besteht. 
Es gilt nämlich: 

3Q 0 Qv Tr V 

M TE 0? 
wobei rr und r, die Radien der Kugeln von gleicher Oberfläche bzw. 
Volumen wie die der Organe sind, für welche die Quotienten gelten. 


Der Quotient 4 hat die Dimension em-! und ist für Strémungs- und 


Diffusionsvorgänge vom Organinnern zur Oberfläche oder umgekehrt 
von Bedeutung, da diese ceteris paribus umgekehrt proportional der 
Strecke sind, über welche Strömung oder Diffusion erfolgt. In der 


folgenden Tabellesind die Werte für Ÿ , die reziproken Werte der mittleren 
Abstände aller Punkte des Körperinneren von der Oberfläche I) und 
me 


der maximalen Abstände (x) für einige einfache Körper zusammen- 
gestellt und mit den Flächenquotienten verglichen. 









































Tabelle 2. 
nd u pa SS 
Oo Ame Ama 
ee‘ 3_3@ 4_4& 1_& 
r Ty r Ty r Ty 
Zylinder....... 2.209 3.450 1_ 150 
r Ty r Ty r Ty 
. 2 30 4 60 2 30 
Scheibe A. ..... a og 77 aa = 
Scheibe B . ..... 232 2 _ 3% U1 _ 15% 
d Ty d Ty d Ty 


Bei Scheibe A ist angenommen worden, daB der Stoffaustausch 
vom Inneren der Scheibe nach beiden Flächen, bei Scheibe B, daß er 
nur nach einer Fläche hin erfolgt; bei dem Zylinder sind die Endflächen, 
bei der Scheibe die Seitenflächen bei der Berechnung der Oberfläche 
vernachlässigt worden; d ist die Dicke der Scheibe. 

Der Wert von A, d.h. des Strömungs- oder Diffusionsweges, ist natur- 
gemäß vom Bau des Organes und dem Vorgang, der untersucht wird, 
abhängig. Bei der Wasserbewegung vom Organinneren zu dessen Ober- 
fläche wird A im allgemeinen der Abstand zwischen den Wasserleitungs- 
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bahnen und der transpirierenden Oberfläche sein. Liegen die Leit- 
elemente zentral, so gelten etwa die Werte der letzten Kolumne. Kugelige, 
zylindrische und scheibenförmige Organe von gleichem Volumen und damit 
gleichem r, und bei gleicher Potentialdifferenz lassen eine Erhöhung der 
Diffusions- und Strömungsgeschwindigkeit mit Zunahme des Q,-Wertes 
erwarten, darüber hinaus aber noch eine von der Form des Organes 
abhängige Erhöhung bis zum 3fachen derjenigen der Kugel. Die 
zweite Kolumne, bei der die mittleren Abstände aller im Organinneren 
vorhandenen Punkte von der Oberfläche eingesetzt sind, gibt ein Bild 
von dem Verhalten kugeliger und zylindrischer Organe mit nach der 
Oberfläche hin verschobenen Wasserbahnen, was normalerweise der Fall 
ist. Der Einfluß der Form ist hier geringer. Im ganzen genommen zeigt 
jedoch die Tabelle2, daß eine Proportionalität der Diffusions- und 


Strömungsgeschindigkeit mit a nicht vorhanden ist, ebensowenig 


aber natiirlich mit dem Quotienten 2 . Bei Betrachtung der in Frage 


stehenden physiologisch bedeutsamen Vorgänge wird man zu einem Ver- 
gleich verschiedener Organe auf diese Dimensionsquotienten verzichten 
und mehr Wert legen miissen auf eine Bestimmung von + , wobei noch 
besonders zu bedenken sein wird, daß A, der Diffusions- oder Strömungs- 
weg, bei demselben Organ nicht immer eine Konstante zu sein braucht, 
sondern mit inneren und äußeren Bedingungen variieren kann. Dann wird 
man aber im allgemeinen in der Lage sein, wenigstens den oberen und 
unteren Grenzwert anzugeben. 











Kurze Mitteilung. 


(Aus dem mn re und Pflanzenpathologischen Institut 
der Technischen Hochschule München.) 


ZUR FRAGE DER PFLANZLICHEN ZELLTEILUNGS- 
UND ZELLSTRECKUNGSHORMONE. 


Von 


Kart Ripper. 
(Eingegangen am 8. Mai 1937.) 


I. 


In einer früheren Darstellung (K. RIPPEL 1936a) habe ich hervor- 
gehoben, daß die pflanzlichen Wuchshormone (Teilungs- und Streckungs- 
wuchsstoffe) in der Regel gleichzeitig nebeneinander vorkommen, und zwar 
so, daß mit reichlich Streckungswuchsstoff (Auxin) auch reichlich 
Teilungswuchsstoff, bzw. mit wenig Teilungswuchsstoff auch wenig 
Auxin gepaart ist. Diese Feststellung ist nicht überraschend, folgt doch 
der primären Zellteilung im meristematischen Gewebe unmittelbar die 
Zellstreckung, so daß uns erst diese beiden Vorgänge, Teilung und 
Streckung der Zellen, in ihrer korrelativen Ganzheit als Wachstum schlecht- 
hin erscheinen. 

Nun sind Bestrebungen vorhanden, dem Auxin eine universelle 
Eigenschaft zuzuerkennen und dieses spezifische Zellstreckungshormon 
auch für die Zellteilung verantwortlich zu machen. Auf die Fragwürdig- 
keit dieser Auffassung habe ich kürzlich hingewiesen (K. RIPPEL 1936b), 
und wenn ich in den nachfolgenden Zeilen neuerdings hervorhebe, daß 
beide Gruppen von pflanzlichen Wuchshormonen nebeneinander in 
korrelativem Zusammenwirken aktiv sind und somit die Wachstums- 
verhältnisse erst dann ein umfassendes Bild ergeben, wenn unsere ein- 
schlägigen Analysen sich sowohl auf Zellteilungs- wie auch Streckungs- 
hormone ausdehnen, so soll dies zunächst eine Erwiderung sein auf eine 
Veröffentlichung von H. Söpıne (1937), in der neuerdings nachdrücklich 
auf den zellteilenden Charakter der Auxine hingearbeitet wird. 

Eine Reihe bisheriger Untersuchungen hat gezeigt, daß die Verteilung 
der Auzxine in der Pflanze recht verschieden ist und besonders auch 
während der Vegetationszeit von Organ zu Organ außerordentlich 
schwanken kann. Ich verweise auf die Arbeiten von A. TH. CzaJA (1934), 
F. LaısacH und F. Meyer (1935), R. Pont (1936), W. A. ZIMMERMANN 
(1936) und H. Söpme (1937), wo sich jeweils noch weitere Literatur 
findet. 

Von gleichen Gesichtspunkten ausgehend, habe ich mehrere Pflanzen 
auf Zellteilungshormone untersucht und zur Ergänzung meiner Ergebnisse 
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auch diesbezügliche Angaben von J. Days (1935 und 1936) heran- 
gezogen. Da konnte ich nun, wie schon angeführt, vergleichend durch- 
wegs feststellen, daß jene Pflanzenteile, die nach den bisherigen Er- 
fahrungen sich durch hohen bzw. niedrigen Auxingehalt auszeichnen, 
in entsprechender Weise auch mit Zellteilungshormonen ausgestattet 
sind. 

Diese Feststellung habe ich an folgenden Pflanzen machen können: 
Zea Mays, Urtica dioica, Pulmonaria officinalis, Pisum sativum, Pha- 
seolus multiflorus und besonders an Vicia Faba, bei der ich die Verteilung 
von Zellteilungshormonen im Laufe ihrer gesamten vegetativen Ent- 
wicklung eingehend verfolgt habe. Eine ausfiihrliche Darstellung dieser 
Untersuchung erfolgt demnächst. Hier sei kurz angeführt, daß der 
Embryo und die Kotyledonen der ruhenden Samen von Zellteilungs- 
hormonen strotzen, sich diese von hier aus in die keimende und wachsende 
Pflanze ergießen, besonders in den Sproß, daß mit fortschreitendem 
Wachstum auch der Gehalt an Zellteilungshormonen abnimmt, besonders 
in Wurzeln, Stengeln und ausgewachsenen Blättern und kurz vor dem 
Absterben der Pflanze in allen ihren Teilen auf ein Minimum gesunken 
ist, ausgenommen die jungen bzw. gereiften Samen. Diese strotzen 
ebenso sehr von Zellteilungshormonen, wie die zur Aussaat verwendeten 
Samen, d.h. also, daß gegen Ende der Vegetationsperiode in allen Teilen 
der Pflanze eine Verarmung an Zellteilungshormonen erfolgt mit Ausnahme 
der regenerativen Organe, die wie in vorsorglicher Weise in reichem Maße mit 
Wuchshormonen ausgestattet werden, eine Tatsache, die grundsätzlich mit 
den Untersuchungsergebnissen über Zellstreckungshormone (Auxine) 
übereinstimmt. 

Dies steht auch in Einklang mit den Untersuchungen von L. Jost 
(1893), wonach das Kambium den Reiz zur Zellteilung aus treibenden 
Knospen erhält, und damit, daß in den Zweigen die Kambiumtätigkeit im 
Frühjahr ausbleibt, wenn die zugehörigen Knospen, die eben als wuchs- 
hormonhaltige, regenerative Organe zu werten sind, vorher entfernt 
wurden. Schließlich erkennt man im weiteren Sinne den Zusammenhang 
mit den Arbeiten von G. HABERLANDT (1921) über Wundhormone und 
Kallusbildung. 

Was die jüngste Veröffentlichung von H. Söpıne (1937) anlangt, 
muß vor allem festgestellt werden, daß hier lediglich auf Auxine geprüft 
wurde, eine Analyse auf Zellteilungshormone aber nicht erfolgte. Nach 
meinen bisherigen Feststellungen ist aus Analogiegründen zu erwarten, 
daß eine Prüfung der von Söpıse untersuchten Pflanzen auf Zellteilungs- 
hormone zu ganz entsprechenden, äquivalenten Zahlen führen würde. 

Es kann somit zu Trugschlüssen führen, wenn man das Auxin, weil 
es in wachsenden Zonen in besonders reichem Maße vorhanden ist, allein 
für das Wachstum verantwortlich macht. Und wenn es in einigen Fällen 
gelungen ist (R. Snow 1935; L. Jost 1935; H. Sônine 1936 u. a.) durch 
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Auxin das Kambium zu seiner Tätigkeit anzuregen, so ist das kein ein- 
deutiger Beweis dafür, daß tatsächlich auch die Zellteilung als solche 
angeregt wurde, es kann sich doch ebenso sehr um eine intensivierte 
Streckung bereits angeleyter Zellen handeln. Im übrigen verweise ich 
auf meine bereits dargestellte Auffassung hierüber (K. Rırreı 1936 b). 


IL. 


Bei meinen Untersuchungen auf Zellteilungshormone habe ich Hefe 
(Saccharomyces cerevisiae Stamm W) als Testorganismus verwendet. 
Über ihre Eignung und die Methodik wurde bereits berichtet (E. ALMos- 
LECHNER 1934; F. Boas 1935; R. GistL 1936; L. Reuter 1936; K. Rır- 
PEL 1936). Doch konnte ich im Laufe meiner Untersuchungen eine 
Reihe von Beobachtungen machen, die ich hier ergänzend anfügen 
möchte, so daß sich zusammenfassend sagen läßt: 


1: Die genannte Hefe ist völlig wuchsstoffheterotroph, denn sobald 
das vorhandene, zur Sprossung notwendige Wuchshormon aufgebraucht 
ist, stellt sie, entgegen der hergebrachten Annahme, dann autotroph zu 
sein, ihr weiteres Wachstum ein. Diese Eigenschaft befähigt sie in be- 
sonderem Maße zum quantitativen Nachweis der Zellteilungshormone. 

2. Saccharomyces cerevisiae reagiert in keiner Weise auf Auxine 
(F. Köcı 1933; K. Rıppeı 1936) und ist somit zur Differenzialanalyse 
in der Wuchsstofforschung hervorragend geeignet. 


3. Als wertvoll erscheint mir die Möglichkeit des Nachweises des 
gärung lösenden Faktors (Z-Faktor nach EULER); denn wie ich beob- 
achten konnte, ist dessen Vorhandensein nicht nur von Pflanze zu Pflanze, 
sondern auch innerhalb des Individuums oder des individuellen Wachs- 


tumsrhythmus lokal bzw. zeitlich oft sehr verschieden. 


4. Im gleichen Sinne äußert sich schließlich die Tatsache, daß die 
Hefe wachstumshemmende pflanzliche Inhaltsstoffe indiziert und so hier, 
wie durch die unter 3. angeführten Eigenschaften einen Einblick gewährt 
in die Vielseitigkeit und Variation der Stoffwechselvorgänge innerhalb 
der Pflanze. 

In diesem Zusammenhang möchte ich auch an dieser Stelle darauf 
hinweisen, daß durch die Gegenwart von Hemmungsstoffen, wie ich bei 
Pisum sativum und an ruhenden Samen von Vicia Faba zeigen konnte, die 
Anwesenheit von Zellteilungshormonen überdeckt werden kann. Erst 
nach der „Entgiftung“ reagiert die Hefe auf die Wuchshormone (RIPPEL 
1936 c). 

Warum sollen in jenen Fällen, bei welchen W. A. ZIMMERMANN (1936) 
und H. Söpıne (1937) in ruhenden Knospen keine Auxine nachweisen 
konnten, was immerhin auffallend ist, nicht auch Hemmungsstoffe wirk- 
sam gewesen sein, in diesem Falle von Avena sativa „angezeigt“? Ich 
verweise auch auf F. LarBAcH und R. Lorz (1936), F. Köcı (1936) und 

















Zur Frage der pflanzlichen Zellteilungs- und Zellstreckungshormone. 815 


im weiteren Sinne auf die Untersuchungen von A. K6cKEMANN (1934) 
und besonders von R. von VEH (1936), der dieser Erscheinung eine 
finale Sinndeutung beilegt. 

Schließlich müssen im Rahmen dieser Betrachtung die Arbeiten von 
F. Boas und seiner Mitarbeiter erwähnt werden. Eine Zusammenstellung 
der Literatur dieser letztgenannten Untersuchungen findet sich bei 
K. Rıpper (1936). 
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